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La biologia de la reproduccién de especies arbéreas se comerizd
a estudiar ante la necesidad de comprender los fenémenos reproductivos de
plantas comercialmente importantes, fundamentalmente los fruiales y las
 coniferas. El desarrollo de pricticas de manejo necesitaba el conocimiento
detallado de la biologia reproductiva de las especies implicadas. Los
requerimientos de éstas para florecer y fructificar, asf como los estudios de
interacciones entre la estructura natural de Ia poblacion, biologfa floral y
vectores responsables de la polinizacién y dispersion de semillas, son
esenciales para estas pricticas, asi como para desarrollar una estrategia
apropiada para la conservacién de las especies (SEDGLEY & GRIFFIN,
1989).

En general, la biologia de 1a floracion en las especies forestales
estd escasamente documentada, debido fundamentalmente a las dificultades
inherentes que tienen los drboles como sujetos experimentales. La gran
talla que poseen los individuos cuando alcanzan la edad reproductora,
hacen que sea dificil el manejo de sus estructuras florales, hecho que se
agrava debido a que buena parte de los procesos biolégicamente

importantes, sélo pueden dilucidarse con la ayuda de la microscopia.

El género Abies Miller, uno de los mds importantes de la
familia Pinaceae, estd compuesto por cerca de ochenta especies
distribuidas fundamentalmente por América, Asia y Europa (GAUSSEN,
1964), donde forman parte de las masas boscosas mds importantes que

existen.

La mayor parte de la informacién que hay actualmente acerca

de la biologia de los abetos se centra en las especies americanas y
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asidticas. Aspectos tales como la germinacién de las semillas (BATES &
ROESER, 1928; BARTON, 1930; ALLEN, 1957, FERREIRA &
HANDRO, 1979; JONES & al., 1991; SCHROEDER, 1989; HOULE &
PAYETTE, 1991), o la embriologia (MIYAKE, 1903; HUTCHINSON,
1924; BUCHHOLZ, 1942) han sido intensamente estudiados. Son
igualmente frecuentes los trabajos sobre estructura de las poblaciones, que
permiten conocer el estado de regeneracién natural en que se encuentran
los bosques (MOLONEY, 1986; MAZUR, 1989 a y b; MURRAY &
LEONARD, 1990; MORIN, 1990; SUZUKI, 1990; LERTZMAN &
KREBS, 1991; MURRAY & al., 1991; WILSON, 1991; DOLPH, 1991;
NAKASHIZUKA, 1989 y 1991; HAZENBERG & YANG, 1991;
TAYLOR & HALPERN, 1991).

Ademds de estos estudios, los trabajos sobre variabilidad
genética de las poblaciones de abetos tienen un especial interés hoy dia, ya
que ofrecen una visién orientativa acerca del modo de reproduccién de las
especies en base a la composicién isoenzimdtica de sus hojas o semillas
(HUNT & VON RUDLOFF, 1974; JACOBS & WERTH, 1984; MAZE,
1983; NEALE & ADAMS, 1981 y 1985; KUITTINEN &
SAVOLAINEN, 1992). Sin embargo, a pesar de la existencia de toda esta
informacion, un estudio exahustivo de la biologia reproductiva tan sélo se
ha llevado a cabo en algunas especies concretas (OWENS & MOLDER
1977 b; SINGH & OWENS 1981 y 1982).

Dentro de los abetos se pueden distinguir varios grupos, uno de
los cuales estd formado por diez especies que s¢ distribuyen por las
montafias circunmediterrdneas. Estas especies viven entre los 35 y 45

grados de latitud Norte, ocupando laderas con exposicién N y W, entre los
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1000 y 2000 m de altitud (BARBERO & QUEZEL, 1975). Estos abetos
circunmediterrdneos pueden separarse en dos subgrupos, ¢l occidental y el

oriental, que junto con Abies alba Miller se muestran en la Fig. 1.1.

El subgrupo occidental se caracteriza por tener la brictea
ovulifera mucho mayor que la tectriz y a él pertenecen Abies pinsapo
Boiss., A. marocana Trabut (y A. tazaotana Huguet del Villar), A.
numidica Carriere y A. cilicica (Antoine & Kotschy) Carrigre, y el
oriental, que estd constituido por especies afines a A. alba Miller
(OZENDA, 1964) y que son A. nebrodensis (Lojac.) Mattei, A.
cephalonica J. W. Loudon, A. nordmanniana (Steven) Spach., A. borisii-
regis Mattf,, A. bornmuelleriana Mattf. y A. equi-trojani (Boiss.) Mattf.
Este subgrupo, al contrario que ¢l anterior, se caracteriza por tener la
brictea seminifera de mucho menor tamafio que la tectriz. Abies cilicica
(Antoine et Kotschy) Carriere es la nica especic que tiene caracteres
parecidos a los occidentales y que habita en las montaias orientales del

Mediterrdneo (NW de Turquia y N del Libano).

Los bosques de abetos circunmediterrdneos tan solo han sido es-
tudiados desde el punto de vista fitosociolégico (BARBERO & QUEZEL,
1975; BARBERO & al., 1981; ASENSI & RIVAS MARTINEZ, 1976;
RIGUEIRO, 1978; APARICIO & SILVESTRE, 1987), y de diversidad
genética (FADY 1990, 1991), no existiendo précticamente ningiin trabajo

sobre la biologia de sus especies.

Abies pinsapo es una especie endémica del Sur de la peninsula
Ibérica que fue descrita por Edmund Boissier en la primera mitad del siglo

XIX. Su drea de distribucién actual estd muy restringida ocupando una
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superficie aproximada de 1200 Ha en laderas de exposicién Norte (DO
AMARAL FRANCO, 1986). En la actualidad sélo forma bosques
importantes en la Sierra de las Nieves de Ronda, en Sierra Bermeja de
Estepona (ambas en la provincia de Madlaga) y en la Sierra del Pinar de
Grazalema (Cé4diz), aunque pueden encontrarse individuos aislados o
formando pequeiios bosquetes por gran parte de la Serranfa de Ronda y
Grazalema (APARICIO & SILVESTRE, 1987).

A pesar de ser uno de los endemismos vegetales mds singulares
de la Peninsula Ibérica, la biologfa y la ecologia de esta especie no ha sido
nunca estudiada, y sélo existen estudios puntuales sobre dispersion de
pifiones (MARTIN BOLANOS, 1947), embriologia (BUCHHOLZ, 1942),
fitoquimica (BARRERO & al., 1989) y germinacién de semillas (ARISTA
& al., 1992). Sin embargo, no hay ningin trabajo que profundice sobre su
biologia reproductiva o sobre algin otro aspecto que pueda servir como
pauta para la regeneracién, expansion y conservacion de una de nuestras

reliquias vegetales mds apreciadas.

Los bosques de Abies pinsapo tienen un gran valor cultural y
ecoldgico que va mds alld de su funcién protectora de suelos y reguladora
del ciclo hidroldgico, siendo una de las mds bellas formaciones boscosas
de Espaiia. Esta especie tuvo durante el siglo pasado un escaso valor
forestal, tal y como se deduce por no ser siquicra mencionada en el
Diccionario Geogréfico-Estadistico-Histérico de Espafia (MADOZ, 1849).
BOISSIER (1939) indicé el gran uso que en algunos pueblos se hacia de
las ramas de pinsapo en fiestas y procesiones populares religiosas por la

semejanza de sus ramas con pequefias cruces. La Casa Loring concluyé
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tras realizar un estudio de la madera, que ésta sélo era itil para traviesas,
por lo que dnicamente ha sido usada para la construccién en Jos pueblos
cercanos y de forma puntual (COMISION FORESTAL, 1870). Incluso el
carboneo, que en otras masas forestales ha ejercido una fuerte presion, en
los pinsapares apenas ha tenido influencia, por ser el carbén demasiado
ligero (LAGUNA, 1883) y por estar los drboles situados en las laderas
nortes y pedregosas donde el suelo Es demasiado escaso para cubrir la lefia
y transformarla en carbén (Comunicacién personal de carboneros de la
zona). Que tengamos noticia, la actuacién mds importante llevada a cabo
en una masa grande de pinsapos tuvo lugar a principios de siglo en la
Sierra del Pinar de Grazalema, La familia Lobatén, duefia del pinsapar,
vendié gran parte de los drboles maderables a la compaiifa ferroviaria con
el fin de fabricar traviesas para reparar la via del ferrocarril. El pinsapar
fue cortado a finales de la primavera produciéndose un gran incendio
cuando toda la madera estaba en ¢l suelo, por lo que se destruyé gran
parte de la masa forestal (Comunicacién personal de Juan Fernandez

Chacén).

Hoy dia los usos forestales de los pinsapares han desaparecido
casi por completo debido principalmente a la escasez de la especie. Lo
restringido de su area de distribucion hace que actualmente sea
considerada como una especie relictica. De esta manera y con el fin de
asegurar la conservacion y proteccidn de esta especie, la UNESCO declaré
Reserva de la Biosfera en 1977 al pinsapar de la Sierra de Grazalema y
posteriormente se crearon los Parques Naturales "Sierra de Grazalema"
(1984) y "Sierra de las Nieves" (1989) y ¢l Paraje Natural "Los Reales de

Sierra Bermeja" (1989). En estas zonas se estin llevando a cabo
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programas de reforestacién para ampliar el drea que actualmente ocupa el
pinsapo. Los problemas existentes en las repoblaciones realizadas hacen
que sea imprescindible un estudio bédsico sobre su biologia que ayude a
comprender los problemas que pueden surgir en la regeneracién natural de

la especie, asi como en el manejo de ésta.

El objetivo del presente trabajo es contribuir al conocimiento
general de Abies pinsapo, sobre todo en aquellos aspectos que puedan ser
importantes en el establecimiento de sus comunidades, como son: el
desarrollo de los conos florales, la floracion, polinizacion, fructificacion,
germinacién de las semillas y supervivencia de las plantulas. Ademds y en
concreto en la Sierra del Pinar, donde el bosque de pinsapos se encuentra
mej'or conservado, se ha querido conocer como estd estructurada la
poblacién y como pueden influir €ste y otros aspectos en la regeneracion

de la especie.
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2.1. SITUACION. CARACTERISTICAS GEOLOGICAS

El estudio se ha llevado a cabo en aquellas zonas donde el
pinsapo se desarrolla formando bosques densos, que son la Sierra de
Grazalema (Cddiz), Sierra de las Nieves y Sierra Bermeja (Mdlaga), (Fig.
2.1). Las Serranfas de Grazalema y Ronda pertenecen a la cordillera
Bética y constituyen el extremo occidental de ésta. Dentro de esta
cordillera se distinguen dos dmbitos, el bético y el subbético. El dmbito
bético estd formado por los terrenos geoldgicos mds antiguos y
metamoérficos, y se encuentra al Sur. A €l pertenecen la Sierra de las
Nieves y Sierra Bermeja. El 4mbito subbético, al Norte, se caracteriza por
sus estratos sedimentarios de edad secundaria y terciaria, y a él pertenece

la Sierra de Grazalema.

2.1.1. El Parque Natural de la Sierra de Grazalema.

Se encuentra situado en las provincias de Cddiz y Midlaga,
limita al N con el rio Guadalete, al S con el término municipal de Cortes
de la Frontera, al E con el rio Guadiaro, y al W con los términos de El
Bosque y Ubrique. La zona de Reserva, donde se ha llevado a cabo el
estudio, comprende una pequefia parte de la totalidad del Parque, ¢ incluye
los t€rminos municipales de El Bosque, Grazalema y Zahara de 1a Sierra,

quedando delimitado por la zona que queda dentro de estos tres pueblos

(Fig. 2.2).
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Figura 2.1: Arriba localizacion de las provincias de CAdiz y Malaga dentro de la
Peninsula Ibérica. Abajo Jas provincias de Cédiz y Malaga donde se localizan los
tres pinsapares. 1-Sierra de Grazalema; 2-Sierra de las Nieves; 3-Sierra Bermeja.
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Dentro de la Reserva, en la ladera N de la Sierra del Pinar, el
pinsapo forma un bosque espeso entre los 900 y los 1400 m. Por todo el
resto de la Reserva hay individuos aislados o en pequeiios grupos (Fig.
2.2) en una zona de superficie cercana a 26 Km? que abarca: los Llanos
del Revés, la base del Cerro del Montén, la Camilla baja y la parte
nordeste de la Sierra de Zafalgar (Puerto del Horno de la Miera, la Cafada

Verde y el Cerro de la Cornicabra).

La Sierra de Grazalema estd compuesta fundamentalmente por
calizas y margo-calizas jurdsicas, y en algunas zonas podemos encontrar
dolomias de gran potencia. La naturaleza de estas rocas unido a las
intensas precipitaciones, dan lugar a procesos cirsticos en diversas zonas
de la sierra, originando un relieve abrupto con numerosas pendientes. La
Sierra del Pinar, donde se encuentra ¢l bosque de pinsapos, tiene una
alineacién E-O, en cuyos extremos encontramos dos picos importantes: al
0, el Torreén con 1654 m (es el pico m4s alto de Andalucia Occidental) y
al E el Pico del Monte San Cristobal con 1550 m. Desplazdndonos hacia el
N nos encontramos con laderas de fuertes pendientes donde se encuentran

grandes canchales mdviles.

Los suelos de la Serrania de Grazalema son en general de
escaso desarrollo, siendo interrumpidos frecuentemente por afloramientos
rocosos. Esto es debido a las fuertes pendientes que abundan en la sierra,
en las que la formacién del suelo es dificil y su erosién muy fécil. Debido
a ésto encontramos principalmente litosuelos o protosuelos que se
acumulan en las depresiones, pudiendo encontrarse suelos rojos relictos en

las dolomias (terras rossas).
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Figura 2.2: Croquis de la zona de estudio dentro del Parque Natural "Sierra de
Grazalema”. El 4rea punteada indica la zona donde el pinsapo se encuentra
formando un bosque puro, y el area rayada donde se encuentra mezclado con

Quercus rotundifoiia y Q. faginea.
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2.1.2. El Parque Natural de la Sierra de las Nieves.

Se encuentra situado en la zona occidental de la provincia de
Mailaga, muy cerca de la provincia de Cddiz, y comprende parte de los
términos municipales de Ronda, El Burgo, Tolox, Yunquera y Parauta.
Nuestra zona de estudio estd situada en el limite Norte del Parque, en la
cuenca alta del rio Burgos, dentro del término municipal de El Burgo (Fig.
2.3). Es una mancha de pinsapos que se localiza a unos 10 Km al pie del
carril que parte paralelo al arroyo de la Fuenblanca, desde la carretera que
sale del Burgo con direccién a Yunquera. Se encuentra a 900 m de altitud
en orientacion Norte y en ella los pinsapos forman un bosquete a una

densidad de 2500 pinsapos por Ha.

La Sierra de las Nieves es la parte mds elevada de la Serrania
de Ronda. Se asienta sobre material calizo y margo-calizo parcialmente
metamorfizado de edad jurdsica, y dolomias localmente metamorfizadas
del tridsico. Como en el caso de la Sierra de Grazalema, podemos
encontrar zonas donde se han producido fuertes carstificaciones debido a la
conjuncién de las intensas lluvias con el sustrato. Los picos mds altos de
esta sierra son el Torrecilla, con 1919 m, seguido de los Enamorados, con
1775 m. Los suelos estin escasamente desarrollados y debido a la
accidentada topografia del terreno los mds abundantes son los litosuelos y
protosuelos, aunque. de forma residual en algunas dreas aisladas se pueden
encontrar "terras rossas’ y tierras pardas calizas (PEINADO & RIVAS-
MARTINEZ, 1987).
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Figura 2.3: Croquis de |a situacién de la zona de eslud|o {en rayado) dentro del Parque
Natural "Sierra de las Nieves",
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2.1.3. El Paraje Natural de Sierra Bermeja.

Es una zona montafiosa que se localiza en la zona suroccidental
de Milaga y comprende parte de los términos municipales de Casares,
Estepona y Genalguacil. La zona de estudio se sitita en los Reales de
Sierra Bermeja, en el bosque de pinsapos que se desarrolla a pie de la
carretera que sube al repetidor de television partiendo desde Estepona
(Fig. 2.4). Este pinsapar estd situada a 1100 m de altitud en orientacién N,
y en €l los pinsapos forman un bosque denso donde podemos encontrar

unos 2500 pies por Ha.

Sierra Bermeja tiene una orografia abrupta y en pocos
kilémetros sube desde el nivel del mar hasta su cota mds alta en el Puerto
de los Reales con 1447 m de altitud. Esta sierra presenta un sustrato muy
diferente a las dos anteriores, ya que se asienta sobre una base de rocas
ultrabdsicas de gran potencia (peridotitas). Esta roca es facilmente
alterable por los agentes atmosféricos y por hidratacion da lugar a
serpentinas formadndose una costra de color pardo rojizo al cual debe su
nombre esta sierra. Los suelos fundamentalmente son litosuelos y tierras
pardas meridionales que se originan a partir de materiales igneos,
pudiendo existir algin tipo intermedio (PEINADO & RIVAS-
MARTINEZ, 1987).
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Figura 2.4: Croquis de la situacidn de la zena de estudio (en negro) dentro del Pinsapar
(en rayado) del Paraje Natural "Sierra Bermeja". :
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2.2. CLIMA

Las cordilleras béticas se encuentran bajo el dmbito del clima
mediterrdneo, pero entre ellas existen diferencias regionales importantes
debidas fundamentalmente a la distribucién tanto espacial como temporal
de las precipitaciones. Estas disminuyen fuertemente de Oeste a Este, por
lo que las maximas pluviométricas se sitian en las sierras que enfrentan las
depresiones atldnticas. Grazalema e¢s la zona mds lluviosa y recibe unos
2000 mm anuales, una vez pasado este primer frente la pluviosidad
decrece rdpidamente hacia el Este, de modo que la Sierra de las Nieves no
llega a totalizar mas que unos 1600 mm en sus cumbres, y en Sierra

Bermeja la precipitacidn llega a un total anual de 1068 mm.

Para describir el clima de las zonas de estudio, se han utilizado
los datos recogidos en las estaciones termopluviométricas de Grazalema,
El Burgo y Pujerra. En la Fig. 2.5 se representa el diagrama

ombrotérmico correspondiente a estas tres localidades.

En Grazalema la precipitacién anual media durante los ultimos
20 afos (1972-1992) es de 1886 mm. El mes mds frio es enero con 6.8 C
de temperatura media, y los mds cdlidos son julio y agosto con alrededor
de 25 C cada uno. Como puede observarse en la Fig. 2.5, durante siete
meses dél afio las precipitaciones son abundantes, superando ampliamente
los 100 mm. Sin embargo, las 1luvias no son constantes durante estos

meses, sino que caen torrencialmente durante cortos perfodos de tiempo.
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Figura 2.5: Diagramas ombrotérmicos de las estaciones termopluviométricas de
Grazalema, El Burgo y Pujerra. La zona oscura representa 10s meses en que la
precipitacian excede los 100 mm. La zona rayada es el periodo himedo del ano y
la punteada el seco.
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Durante el periodo de estudio, las precipitaciones totales fueron
inferiores a la media (Tabla 2.1), siendo sobre todo 1990, 1991 y 1992,
afios especialmente secos. De acuerdo con los datos obtemdos podemos
decir que la zona donde se desarrolla el estudio tiene un ombroclima
hiperhimedo y se encuentra situada en el piso bioclimdtico

mesomediterrdneo (RIVAS MARTINEZ, 1983).

Meses 1972-1992 1989 1990 1991 1992
Enero 252.9 (43) 158.0 140.6 21.4 5.6
Febrero 319.4  (64) 3225 0.0 273.5 77.9
Marzo 182.5 (33) 50.1 22.2 327.5 71.5
Abril 173.4 (25) 215.4 203.3 137.7 190.6
Mayo 11.5 (26) 31.4 20.9 6.5 43.9
Junio 230 (6) 0.0 1.1 14.4 99.6
Julio 25 (1) 0.0 0.9 6.5 0.0
Agosto 140 (D 21.9 0.0 16 10.1
Septiembre 324 (8 16.6 7.2 94.6 56.6
Octubre 1486 (32 88.5 228.5 219.6 -
Noviembre  257.8 (54) 497.7 171.0 109.2 -
Diciembre 342.8 (75) 435.8 87.2 40.9 -
Total 1886.0 (140) 1837.9 882.9 1253.4 -

Tabla 2.1: Precipitacién {mm) recogida en la Estacion Metecrolégica de Grazalema. Se
dan los datos medios de los Gltimos 20 afios seguidos del error standard y los
datos medios de cada mes durante los cuatro afios en los gque se ha realizado el
estudio. -, sin datos.

En El Burgo, la precipitacién media anual de esta zona es de
572.7 mm, y prdcticamente en ningiin mes se sobrepasan los 100 mm. En

la Tabla 2.2 se muestran los datos de pluviosidad pertenecientes a este
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periodo de tiempo. No disponemos de los datos corespondientes al periodo
1989-1992 en el cual se desarroll6 el estudio. El mes mis frio del afio es
diciembre con una media de 6.6 C, y los m4s cdlidos julio y agosto con 25
C cada uno. La zona pertenece al piso termomediterranco y presenta un

ombroclima seco (RIVAS MARTINEZ, 1983).

Meses X

e.5.
Enero 77.3 17
Febrero 820 11
Marzo 57.3 8
Abril 418 7
Mayo 253 4
Junio 11.9 3
Julio 6.6 5
Agosto 4.7 3
Sepliembre 316 15
Octubre 52.2 14
Noviembre 872 17
Diciembre 72.6 12
Total 572.7 64

Tabla 2.2 Precipitacién (mm) media mensual durante el periodo 1965-1889, recogida en
la Estacién Meteorologica de El Burgo. e.s., error standard.

En Sierra Bermeja la precipitacién media durante 10 afios
consecutivos es de 961 mm. El mes mds frio es enero con una temperatura
media de 11.7 C y los mds cdlidos julio y agosto con 25 C cada uno.
Durante cinco meses del afio la precipitacién supera los 100 mm (Tabla

2.3), siendo los meses de junio, julio, agosto y septiembre los mas secos.
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El afio 1989 fue mucho mds lluvioso que la media, y 1992, por el
contrario, fue m4s seco de lo habitual. En base a estos datos podemos
decir que Sierra Bermeja tiene un régimen de humedad correspondiente al

mesomediterrdneo subhimedo (RIVAS MARTINEZ, 1983).

Meses 1982-1992 1989 1990 1991 1992
Enero 116.0 (33) 233 86 26 K
Febrero 129.0 (6) 285 10 216 70
Marzo 750 (17) 8.3 154 225 70
Abril ' 88.0 (17) 159 266.3 80 103
Mayo 36.4 (11) 57.5 14 3 14
Junio 18.0 (8) 0 - - 89
Julio 37 3 0 0 -

Agosto 95 (8 0 0 0 0
Septiembre 18.8 (5) 14 7 53 41
Octubre 122.4 (35) 436 93 283 136
Noviembre 208.0 (61) 783 171 65 14
Diciembre 159.3 (43) 499 109 55 66

Total 961.4(201) 24741 - - 667

Tabla 2.3: Precipitacion {mm) recogida en la Estacién Meteorolégica de Pujerra en fos
altimos 10 afios, seguidos de error standard y los datos medios de cada mes
durante los cuatro afios en los que se ha realizado el estudio. -, sin datos.
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- 3.1. VEGETACION

Para caracterizar los bosques de pinsapos que se desarrollan en
estas sierras, en cada una de ellas se realizaron transectos en los que se
muestreaba una superficie de 50 m2 y se anotaba la presencia de las
especies perennes que aparecian en cada uno de ellos. En el caso de las
especies arbéreas que se mezclan con el pinsapo, fundamentalmente
Quercus rotundifolia Lam. y Quercus faginea Lam., se conté ademis el
nimero de individuos juveniles {menores de 1 m de altura), individuos
arbustivos (mayores de 1 m pero menores de 15 cm de perimetro a 1 m de
altura) y drboles (mayores de 15 cm de perimetro a 1 m) que aparecian en

cada transecto.

3.1.1. Grazalema

En la Sierra de Grazalema se realizaron 176 transectos que
‘recorrieron la ladera N de la Sierra del Pinar desde las zonas altas

accesibles (1350 m), hasta el valle (750 m).

En la Reserva de la Sierra de Grazalema podemos encontrar
diferentes tipos de vegetacién. El pinsapar (Fig. 3.1 A) es quizas la zona
mds pobre dentro de la Reserva, y sélo las especies mds escidfilas tales
como Daphne laureola L. subsp. latifolia (Cosson) Rivas Martinez,
Helleoborus foetidus L., y Rubia peregrina L. entre otras, encuentran su

Gptimo.
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Figura 3.1: A- Vision general del pinsapar de la Sierra del Pinar de Grazalema. B- Zona
del valle de 1a Sierra del Pinar de Grazalema donde los pinsapos comienzan a
mezclarse con los quejigos. —»
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Figura 3.2: A- Pinsapos aislados en las zonas mas bajas de la Sierra del Pinar. B-
Pinsapos aislados en la ladera de la Sierra de Zafalgar. —»
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A medida que nos desplazamos hacia las zonas mds bajas, €l
pinsapo se mezcla con encinas (Quercus rotundifolia), en los suelos mds
secos, y con quejigos (Quercus faginea), en los mas humedos y profundos,
dando lugar a bosques mixtos (Fig. 3.1 B). La cantidad de pinsapos va
decreciendo hasta encontrar individuos aislados (Fig. 3.2 A y B) junto con
quejigos y algarrobos (Ceratonia siliqgua L.) en zonas con un abundante y
denso matorral epinoso formado por Ulex parviflorus Pourret, Rhamnus
alaternus L., R. lycioides L., Crataegus monogyna Jacq. subsp. brevispina
(G. Kunze) Franco, Rubus ulmifolius Schott, Smilax aspera L. y otras
especies no espinosas como Lavandula lanata L., Pistacia lentiscus L., P.
terebinthus L., Arbutus unedo L., Juniperus oxycedrus L., J. phoenicea

L., Phiomis purpurea L. y Cistus albidus L. entre otras principalmente.

En la ladera N de la Sierfa del Pinar encontramos dos especies
predominantes de drboles acompafiando a A. pinsapo. Estas especies son
por orden de importancia Quercus rotundifolia y Quercus faginea. El
pinsapo se encuentra en proporcién mayoritaria con un porcentaje de
plantas del 78%, mientras que un 15% son encinas y sélo el 7% quejigos.
Tanto las encinas como los quejigos que encontramos dentro del pinsapar
son mayoritariamente individuos juveniles menores de un metro de altura

(Fig. 3.3).

Dentro del pinsapar, el quejigo aparece hasta los 900 m, siendo
infrecuente encontrarlo por encima de esta altura. La encina llega hasta
altitudes superiores, y podemos encontrar algunos individuos hasta los
1300 m. A partir de esta altura los individuos arbdreos que encontramos

en los transectos fueron casi exclusivamente pinsapos.
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Figura 3.3: Prbporciones de los individuos juveniles {menocres de 1 metro), arbustivos
{(mayores de un metro pero menores de 1% cm de perimetro a esa altura) y

arbdreos (mayores de 15 cm de perimetro a 1 m de alto) de Quercus rotundifolia (n
= 577) y Q. faginea {n = 281) en la ladera N de la Sierra del Pinar.

Existe una variacién en la proporciéon de estas especies
dependiendo de la densidad del bosque. En las zonas mds cerradas
practicamente s6lo se desarrollan pinsapos (Fig. 3.4). En los claros, sin
embargo, aunque el pinsapo sigue siendo la especic mayoritaria, su
proporcién disminuye hasta el 62% a costa de la de encinas, que llega a
ser del 35%. En estas zonas, tanto los quejigos como las encinas estin
representados por individuos juveniles (pldntulas o arbustos) siendo muy
escasos los drboles (Fig. 3.5). Por el contrario en las zonas densas, los
pocos quejigos y encinas que encontramos son en su mayorfa plantulas y
arboles, siendo infrecuente encontrar individuos arbustivos., La mayor

proporcién de encinas en los claros del bosque parece indicar que esta
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especie prefiere zonas abiertas para su desarrollo, por lo que las zonas mas

espesas del pinsapar podrian estar limitando su expansién.

PORCENTAJE
100
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40 |

20

Claros Sotobosque
Ij A.pinaapo @ Q.rotundifolia . G.faginea

Figura 3.4: Diferentes proporciones de Abjes pinsapo, Quercus rotundifolia y Quercus
faginea en zonas de alta y baja densidad (claros de bosque) de la Sierra del Pinar,

Ademds de las diferencias anteriormente expuestas, la
vegetacién que forma parte de los claros y la del sotobosque es muy
diferente. Aunque algunas especies son comunes y gencralmente se
encuentran por todo el pinsapar, hay otras como Crataegus monogyna,
Ulex parviflorus, Cistus albidus y Rubus ulmifolius, que aparecen en los
claros casi con exclusividad, llegando alguna de ellas (como por ejemplo

Crataegus monogyna) a crecer en forma de pequefios drboles. En ¢l
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Figura 3.5: Diferentes proporciones de individuos juveniies (menores de un metro),
arbustivos {menores de 15 cm de perimetro a un metro) y arbdreos (mayores de
15 om de perimetro a un metro) de Quercus rotundifolia y Quercus faginea, en
claros de bosque y en Zonas densas.
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sotobosque del pinsapar también encontramos algunas especies con mucha
frecuencia tales como Iris foetidissima L., Rubia peregrina L., Hedera
helix L., Cephalantera rubra (L.} L.C.M. Richard, Paeonia coriacea
Boiss., Orobanche haenselerii Reuter in DC., Narcissus cuatrecasacii
Casas, Lainz & Luis Rej6n y Helleborus foetidus L., aunque quizés la mds
caracteristica sea Daphne laurecla L. subsp latifolia (Cosson) Rivas

Martinez, muy frecuente por todas las zonas umbrias del bosque. |

3.1.2. Sierra de las Nieves y Sierra Bermeja

En cada una de las parcelas estudiadas en la Sierra de las
Nieves y Sierra Bermeja, se realizaron cuatro transectos en los que se
anotaron todas las especies perennes que acompafian a Abies pinsapo en

estos pinsapares.

En la parcela elegida en el Parque Natural de la Sierra de las
Nieves, la vegetacion bdsicamente ¢s la misma que la que se desarrolla en
las zonas mds abiertas de la Sierra de Grazalema. Los pinsapos, muchos
de los cuales han sido limpiados de ramas bajas, se encuentran formando
un bosque mixto con Quercus rotundifolia y algunos ejemplares de Pinus
pinaster Aiton. Acompafiando a estas especies existe un matorral denso
formado por Lavandula lanata, Phlomis purpurea, Juniperus oxycedrus,
Paeonia broreroi Boiss. & Reuter, Rosmarinus officinalis L., Cistus
albidus, Ulex parviflorus, Rhamnus alaternus, Crataegus monogyna subsp.

brevispina y Pistacia lentiscus.
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En Sierra Bermeja, los pinsapos se encuentran formando un
bosque espeso que en algunas zonas se mezcla con pinos (Pinus pinaster;
Fig. 3.6 A). En las zonas mds azotadas por el viento, los pinsapos
juveniles cobran el aspecto almohadillado tipico de las plantas que viven a
grandes altitudes (Fig. 3.6 B). Acompainando a los pinsapos encontramos
principalmente Cistus populifolius L. subsp. major (Dunal) Heywood,
Bunium alpinum Waldest & Kit. subsp. macuca (Boiss.) P.W. Ball,
Alyssum serphyllifolium Desf. subsp. malacitanus Rivas Goday, Saxifraga
gemmulosa auct. non Boiss., Preridium aquilinum (L.) Kuhn y Cerastium
gibraltaricum Boiss. Este pinsapar presenta una composicién floristica

muy particular como consecuencia de la alta toxicidad de los suclos.
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Figura 3.6; A- Vision general del pinsapar de los Reales de Sierra Bermeja. B- Pinsapos
con aspecto almohadillado en la zona mas alta de los Reales de Sierra Bermeja.
o 4
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3.2. FENOLOGIA DE LA FLORACION EN EL PINSAPAR DE LA
SIERRA DE GRAZALEMA

Debido a que la mayor parte de nuestro estudio se ha centrado
en el pinsapar que se desarrolla sobre la Sierra del Pinar de Grazalema,
hemos querido conocer los ritmos fenoldgicos de esta comunidad vegetal.
Para ello se ha seguido la fenologia de la floracion de las 18 especies
perennes mds frecuentes dentro del bosque. Sélo aquellas cuya

representacién en la zona era muy escasa se han excluido del estudio.

Se marcaron 10 plantas de cada una de las especies, en las
cuales se realizaron apreciaciones subjetivas del estado de floracién,
estableciéndosé cuatro fases: ausencia, inicio, pico y final (ANDERSON
& HUBRICHT, 1940). Se ha considerado que una especie estaba en pico
de floracién cuando al menos el 50% de los individuos estaba en flor
(RANTA & al., 1981; ARROYO, 1988), y que un individuo estaba en
inicio de floracién cuando al menos tenfa una flor (HERRERA, 1986). Se
han anotado ademds los momentos en que se produce el crecimiento

vegetativo, la maduracién de Jos frutos y dispersién de las semillas.

La periodicidad de las observaciones ha sido semanal. El marcaje se
realizé en octubre de 1990 y el seguimiento finalizé en marzo de 1992,
Las especies marcadas han sido: Abies pinsapo, Bupleurum gibraltaricum
Lam., B. spinosum Gouan, Cistus albidus, Crataegus monogyna, Daphne
laureola subsp. latifolia, Erinacea anthyllis Link, Hedera helix,

Helleborus foetidus, Iris foetidissima, Prunus spinosa, Ptilotrichum
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spinosum (L.) Boiss., Quercus faginea, Q. rotundifolia, Rosa canina L.,

Rosa pouzinii Trat, Rubus ulmifolius y Rubia peregrina.

En la Fig. 3.7 se muestra un resumen de la fenologia de
floracién y fructificacién de las especies estudiadas y en la Fig. 3.8 el
mimero de ellas que se encuentran en floracién y dispersando las semillas

en cada época del afio.

Especie N b E FMAWMUJ J A 858 O N D E

Hedera helix

Bupleururn spinosum

Bupleurum gibraitaricum Y

Rubus ulmifolius Y

Rubia peregrina \
Iris foetidissima

Rosa canina

Rosa pouzinif

Erinacea anthyllis Y
Ptilotrichum spinosum

Crataegus monogyna ¥

Cistus albidus

Quercus faginea Y e
Abies pinsapo

Quercus rotundifolia

Prunus spinosa

Daphne laureola | ‘
Helieborus foefidus e Y

Figura 3.7 : Fenologia de floracién y fructificacién de 18 especies perennes de la Sierra
del Pinar de Grazalema durante & periodo de estudio. Para cada especie el trazo
vertical representa el momento de maxima floracién, la barra horizontal el periodo
completo de floracion, vy la linea punteada indica la presencia de frutos maduros y
dispersando semillas. Las flechas indican los momentos en que se produce el
crecimiento vegetativo.
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Como puede observarse el pico de floracién estd situado entre
finales de primavera y principios de verano, como es caracteristico de las
comunidades que se encuentran a gran altitud (C.M. HERRERA, 1984;
ARROYO, 1990). La mayoria de estas especies tuvieron periodos de
floracién que oscilaron entre 4 y 30 dias. Hay, sin embargo, dos especies
de floracién tipicamente invernal, como son Daphne laureola subsp.
latifolia y Helleborus foetidus. Estas dos especies muestran ademds un
periodo de floracién considerablemente mds largo (de 90 a 120 dias) que
los de las que florecen a principios de verano. La mayorfa de las especies
seguidas (83 %) son polinizadas por insectos y sélo Abies pinsapo, Quercus

rotundifolia y Quercus faginea tienen polinizacién anemdfila.

N DE ESPECIES
14

1w

MESES
* Flores # Frutos

Figura 3.8: Ndmero de especies en flor y con frutos maduros a lo largo del afio en la
Siemra de Pinar de Grazalema. El nimero total de especies es 18.
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El pico de fructificacién y dispersién de semillas se desplaza
hacia principios de otofio, situdndose entre los meses de septiembre y

octubre (Fig. 3.8). La proporcién de especies con frutos de dispersidn

zodcora fue del 61%.



4. DESCRIPCION DE LA ESPECIE
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4.1. DESCRIPCION

El pinsapo es un drbol robusto que puede llegar a medir entre
20 y 30 m de altura. Tiene un tronco recto, con ritidoma grisdceo
blanquecino, en el cual se disponen las ramas de forma casi trimera y
crecen horizontalmente. El crecimiento del drbol es tipicamente
monopddico lo que le da su apariencia piramidal, sin.embargo en algunas
ocasiones la rotura de la yema principal hace que se desarrollen dos o tres
ramas laterales que pueden alcanzar un desarrollo semejante, adquiriendo
de esta forma una copa mds redondeada. Su follaje es facilmente
distinguibie del de otras especies del género por tener unas aciculas
extremadamente cortas y agudas, que se disponen helicoidalmente
alrededor de la rama que las sostiene. La agudeza de las hojas es mucho
mds patente en los primeros estadios del desarrollo. Estas hojas son de
color verde-oscuro o verde-glauco y en su envés se pueden encontrar dos

lineas blanquecinas, donde se disponen los estomas.

Al igual que en las demds especies del género, los conos
florales se originan en las ramas del afo. Los femeninos en la cara adaxial
de los extremos de los sistemas rameales de uno a diez afios (por lo que
aparecen en la zona superior del drbol), y los masculinos en la cara abaxial
de los extremos de los sistemas rameales de mayor edad, por lo que se
pueden encontrar repartidos por toda la periferia del drbol, excepto en la

zona apical,

El polen de Abies pinsapo tiene un tamaio muy grande, es

analeptomado y heteropolar con dos sacos aeriferos y simetrfa bilateral
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(DIEZ, 1987). Esta morfologia es muy homogénea dentro del género
Abies (FERNANDEZ & al.,1990), mostrdndose como un grupo
estenopalinico. El polen de pinsapo es el mds grande de todas las

Espermatofitas autéctonas de Andalucia.

Los conos femeninos se componen de numerosas bricteas
tectrices insertas helicoidalmente alrededor de un eje, y en cuyas bases s¢
disponen. las brdcteas ovuliferas, cada una de las cuales presenta dos
primordios seminales en su base, excepto las mds superiores e inferiores
del cono, que son estériles. Cuando los conos alcanzan la madurez las
bricteas ovuliferas son mucho m4s grandes que las tectrices quedando
éstas encerradas en el interior de la pina. Este cardcter taxonémico
diferencia a Abies pinsapo, A. marocana (y A. tazaotana), A. numidica y
A. cilicica del resto de los abetos mediterrdncos. Las pifias totalmente
maduras abren las escamas liberando un gran niimero de pifiones alados y
quedando el eje de la pifia en el drbol durante cerca de 20 afios

(observacién personal).

4.1.1. Caracterizacién cariotipica

A partir de pifiones germinados procedentes de la Sierra de
Grazalema, se obtuvieron meristemos radicales que fueron tratados con 8-
hidroxiquinoleina 0.002 M (TJIO & LEVAN, 1950) durante 3-4 horas y
fijados en carnoy (alcohol etilico:dcido acético, 3:1). Estas raices se
tineron con carmin-alcoholico-clorhidrico (SNOW, 1963) para observar
los cromosomas en mitosis. Para indicar la morfologia de los cromosomas

se ha seguido la terminologia propuesta por LEVAN & al., (1964) y para
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el tamafio aparente de los cromosomas y el grado de asimetria del

cariotipo a STEBBINS (1938) y (1971) respectivamente.

En la Fig. 4.1 se muestra el cariotipo y cariograma de Abies
pinsapo. Al igual que en otras especies del género Abies (DARLINGTON
& WYLIE, 1955; GAJDOSOVA & VOOKOVA, 1991), presenta 24 cro-
mosomas en metafase somdtica. Este mimero es coincidente con el re-
cuento realizado por FERNANDEZ-CASAS (1977) sobre material de Sie-
rra Bermeja. La mayoria de los géneros de la familia Pinaceae presentan
una gran estabilidad genética, teniendo la mayor parte de sus géneros 24
cromososmas como nimero somdtico, con la séla excepcion del género
Pseudotsuga con 26 y Pseudolarix con 22 (DARLINGTON & WYLIE,
1955; EHRENDORFER, 1976).

El tamafio aparente de los cromosomas de Abies pinsapo varia
entre 8 y 18 um (Tabla 4.1) por lo que se pueden considerar grandes. La
férmula idiogramdtica es: 2M + 2MSat + 8m + 2m%3l 4+ 8sm + 2st. La
asimetria del cariotipo es del tipo 2B. Es un taxon diploide con nimero

bdsico x = 12,
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Figura 4.1: A- Mitosis en meristemos radicales de semillas de Abies pinsapo. B-
Cariograma de Abies pinsapo. —
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Pareja Tamafo aparente (um)

18.0-18.0
17.0-17.0
16.0-16.0
14.0-16.0
15.0-15.0
14.5-15.0
12.0-13.0
11.5-12.0
11.0-13.0
10.0-11.0

8.5-10.0
12 8.0- 8.5

0 0~ D AW N =

-
= o

Tamafo cariotipo 321

Tabla 4.1: Tamafio aparente de los cromososmas {en micras) y tamafo del cariotipo.
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5.1. MATERIAL Y METODOS

Para tener una idea de cémo cambian las estructuras
reproductoras a lo largo del tiempo, se fueron recolectando inflorescencias
masculinas y femeninas durante su desarrollo. Los conos se recogieron de
dos drboles de la Sierra de Grazalema, uno de ellos situado en la Sierra de
Zafalgar, en el Puerto del Horno de la Miera, y el otro en la Sierra del
Pinar. La recogida de conos abarcé desde la formacién de las yemas hasta
la dispersion del polen en el caso de las inflorescencias masculinas, o de
las semillas, en ¢l caso de las femeninas. Se recolectaron ademds yemas de
crecimiento vegetativo en el momento de su formacién, con el fin de poder
establecer comparaciones entre éstas y las reproductoras. Todos los conos

recolectados se midieron en longitud y anchura con un pie de rey.

Las recolecciones tuvieron una periodicidad mensual, aunque en
el momento de la floracién fueron mds frecuentes. El material se fijo en
FAA (etanol-acético-formol, 90:5:5), en Carnoy (etanol-acético, 3:1) y en
Navashin (LSVE & LGVE, 1975) y se almacend en etanol a 4 C hasta el

momento de su estudio.

De cada una de las fechas de recoleccién se seleccionaron
muestras de pifias o pifiones de distintas edades y tamaifios y se incluyeron
en parafina para su posterior corte y estudio a microscopia optica.
Ademds, algunas de las muestras de conos masculinos jévenes fijados en
Carnoy se tifieron con carmin-clorhidrico-etilico (SNOW, 1963) durante al

menos 48 h, calentando ligeramente. A continuacién se separaron
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estambres de distintos tamafios y se montaron por aplastamiento en acético

al 45%, para observarlos a MO.

5.1.1. Técnica de inclusién en parafina y realizacién de cortes
histoldgicos

La técnica empleada fundamentalmente ha sido la recomendada
por JOHANSEN (1940), sin embargo algunos pasos han sufrido alguna
modificacién o han sido sustituidos por otros hasta poner a punto la técnica
utilizada para este trabajo. A continuacién se detallan los pasos seguidos

en la elaboracién de las preparaciones:

1. Se deshidrataron las muestras pasdndolas por series
crecientes de alcohol butilico terciario (series de JOHANSEN, 1940).
Cada paso tuvo una duracién de 30 6 40 minutos, durante los cuales los
tubos con las muestras se colocaron en una campana de vacio para ayudar

a la infiltracidn.

2. A continuacién se realizaron tres cambios seguidos en
alcohol butilico terciario puro, la duracién de estos pasos fue de 30
minutos para ¢l primero, al menos 12 horas para el segundo y de 30
minutos para el tercero. Durante este tratamiento fue necesario colocar las

muestras encima de una estufa ya que el alcohol butilico terciario solidifica

entre 23.5y 26.5 C.

3. Se transfirié el material a una mezcla de butanol terciario
puro y aceite de parafina (1:1) durante una hora. El aceite de parafina
prepara al material para su posterior inclusidn, ya que facilita la entrada de

parafina,
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4, Se sumergieron la muestras en parafina plastificada en la que
se hicieron tres cambios: ¢l primero de 1 hora, ¢l segundo de 1 a 12 horas
y el tercero de 30 minutos. Durante estos pasos se mantuvieron los

especimenes en una estufa a 60 C.

5. Se construyeron los bloques con parafina plastificada y una
vez frios se tallaron y se cortaron. Se hicieron cortes longitudinales
seriados (salvo algunos transversales) de 7 a 12 um, con un microtomo

Jung Biocut 2035.

6. Las secciones se montaron en portacbjetos impregnados de
adhesivo de HAUPT en formalina al 4% (JOHANSEN 1940) y se esperé

12 horas antes de desparafinar.

7. Las muestras se desparafinaron incluyéndolas en dos banos

de xilol durante 10 minutos cada uno.

8. Se hidrataron los cortes pasdndolos por una serie decreciente
de etanol (100% -95% - 85% - 70% - 50%) hasta terminar en agua desti-

lada. Cada paso tuvo una duracién de 10 a 15 minutos.

9. Para la tincién se utilizé hematoxilina de Harris y de
Delafield y en algunos cortes también se usé safranina. La hematoxilina
tiie fundamentalmente la cromatina de azul, mientras que la safranina
colorea las paredes secundarias de rosa, por lo que da un buen contraste

con la hematoxilina.

En las muestras en las que se usé safranina (solucién madre) y
hematoxilina, las preparaciones se dejaron 1 6 2 minutos en safranina y

tras un lavado con agua, se pasaron a hematoxilina donde estuvieron un
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minimo de 15 minutos. El resto de las preparaciones se pasaron
directamente desde el agua destilada a la hematoxilina. La solucién madre
de safranina se prepar6 con 1 g de safranina disuelto en 100 ml de alcohol
absoluto. La solucion de trabajo consta de soluciéon madre y agua destilada
al 50%.

10. Los cortes se pasaron del colorante a un bafio de agua
acidulada con un poco de dcido clorhidrico, donde se mantuvieron hasta
que perdieron el exceso de colorante, quedando las secciones sélo un poco

rojizas.

11. Tras un lavado con agua, se pasaron a una cubeta con agua
alcalinizada con un poco de hidréxido amdnico, de donde se sacaron

rapidamente en cuanto la hematoxilina viré a color azul.

12. A continuacién se deshidrataron los cortes transfiriéndolos
desde agua destilada a una serie creciente de alcoholes (50% - 70% - 85%
- 95% - 100%) y terminando en xilol. El tiempo protocolario de
permanencia en cada uno de estos pasos fue de 10-15 minutos. Sin
embargo, en aquellas muestras en las que se observé pérdida de material,
se redujo a 2-3 minutos. En estos pasos se van perdiendo los restos de

colorantes quedando tefiidas sdlo las partes especificas.

13. Finalmente se montaron con DPX o euparal. El euparal
resulté ser el mejor medio para el montaje, ya que resalta el color de la
hematoxilina una vez hechas las preparaciones. A pesar de que este
montaje es definitivo, para mayor seguridad se utilizé laca incolora de

uflas para sellar.
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Para conocer los momentos en los que se producen las mayores
pérdidas de conos durante la maduracién de las pifias, en la Sierra de
Grazalema durante la primavera y el verano de 1991 y hasta el momento
de la dispersién de los pifiones, se realizaron censos cada 25-30 dias en
115 drboles de los que se comocia su produccién de conos florales
(Capitulo 7) y que habfan sido marcados durante la floracién. En estos
censos se contaron sdélo los conos que aparentemente continuaban su

desarrollo con normalidad y se anotaron los cambios que estos sufrian.
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5.2. RESULTADOS

Los cambios que tienen lugar en los conos masculinos y

femeninos quedan resumidos en la Tabla 5.1. Los resultados que se

presentan hacen referencia a la floracién de 1991. En 1992 se adelanté al

menos 15 dias con respecto al aio anterior por lo que las fechas en las que

ocurrieron cada uno de los sucesos no son exactamente las mismas.

Conos femeninos Fecha

Conos masculinos

Formacién de las yemas mediados de Julio

Diferenciacion de las yemas final de Septiembre

Dormancia Octubre-Febrero
Dormancia final de Febrero
Dormancia final Febrero-principios Marzo
Darmancia mediados de Marzo

Elongacion de los conos mediados de Abril

Receptividad y
Megagametogénesis

final Abril-principios Mayo

Gametofito en fase nuclear
libre

principios de Junio

Desarrollo de los
arquegonios y fecundacion

final de Junio

Proembrian principios de Julio

Embridn maduro mediados de Septiembre

Dispersion de las semillas Qctubre-Noviembre

Formacion de las yemas
Diferenciacién de las yemas
Dormancia

Elongacién de los conos
Microsporogénesis
Separacion de las tétradas
Polen formado

Liberacion del polen

Tabla 5.1 :Ontogenia y fenologia aproximada de los distintos estados de los conos
masculinos y femeninos de Abies pinsapo, durante el periodo 1290/91.
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5.2.1. Desarrollo de los conos masculinos

A mediados de julio y tras el final del periodo de crecimiento
vegetativo, se forman las nuevas ramas y en sus extremos se organizan
generalmente 3 yemas que permanccerdn envueltas en brdcteas
membranosas (pérulas) hasta la siguiente época de crecimiento. Si el drbol
va a florecer el proximo afio, se diferencian también las yemas florales. En
el caso de las masculinas, se forman en la cara abaxial de las nuevas
ramas, y salvo en su posicién, son similares a las de crecimiento

vegetativo.

A finales de septiembre las yemas estin diferenciadas
anatdmicamente, y se puede observar claramente la organizacién de la
futura inflorescencia. Como se aprecia en la Fig. 5.1 los estambres ya
estdn diferenciados y en cllos se puede ver una zona que se tifie mds fuerte
indicando un mayor actimulo de cromatina, y que corresponde a las células
madres del polen o arquesporio. Los conos permanecerdn durmientes,
envueltos por las pérulas membranosas y cubiertos de cera hasta febrero

del afio siguiente.
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Figura 5.1. A- Corte longitudinal de un cono masculino recolectado a finales de
septiembre, dentro de cada estambre la zona mas oscura indica la situacién del
arquesporio. B- Corte longitudinal de un cono masculino completamente
desarroilado; la flecha indica la zona por donde la epidermis esta interrumpida
para la liberacion del polen. C- Corte longltudinal de un grano de polen en el
primordio seminal en el que se observan de arriba a abajo 1as dos células
protaliales, la célula pedicular, la célula espermatégena y la célula del tubo
polinico. —
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A finales de febrero comienza la elongacion de los conos, los
cuales van aumentando de tamafio hasta mediados de marzo. Miden unos
10 mm de longitud y 7 mm de anchura, son de color pirpura y sélo en
algunos drboles son verdosos cuando estdin inmaduros. Es durante la
elongacién de los conos cuando se produce la microsporogénesis. La
célula madre del grano de polen tiene un citoplasma denso con numerosas
inclusiones citoplasmdticas muy refringentes. El proceso que concluye ceon
la formacién de los granos de polen se representa en la Fig 5.2. Como
puede apreciarse la formacidén del polen es simultinea, produciéndose la
citoquinesis cuando ha concluido la separacion de los cuatro micleos de la
meiosis. Debido posiblemente al gran tamafio de los cromosomas, sélo en
diacinesis se pueden observar las 12 configuraciones cromosémicas

bivalentes.

Los granos de polen perfectamente conformados, se separan de
sus respectivas tétradas a mediados de marzo. En la Fig. 5.1 B se¢ presenta
un corte longitudinal de los conos en este estadio. Los estambres constan
de dos microsporangios ovoideos que estdn rodeados de varias capas de
células tapetales binucleadas. La epidermis o capa mecdnica es muy gruesa
y estd interrumpida en el punto medio de la cara abaxial del estambre,

siendo ésta la zona mds débil y por la cual se producird la abertura.

El desarrollo del gametofito masculino se expone en la Fig. 5.3.
La microspora (5.3 a) sufre dos divisiones mitdticas consecutivas, como
resultado de las cuales se producen dos células protaliales, que
degenerardn enseguida, y una célula anteridial (5.3 b y c). Esta se divide

dando lugar a la célula del tubo y a la célula generativa (5.3 d), la cual



Ontogenia . - 59

Figura 5.2. Fases de la meiosis de la ¢élula madre del grano de polen (CMP). A. CMP
en un estado intermedio entre diacinesis y metafase |. B. CMP en metafase |. C.
CMP en una fase intermedia entre anafase y telofase |. D. CMP duranie la anafase
II. E. Telofase ll de la CMP. F, Tétradas de polen. »
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Figura 5.3: Desarrollo def gametofito masculino. a.Grano de polen unicelular. b y ¢:
primera y segunda division de la androspora para dar lugar a la primera y segunda
células pedicelares y a la célula anteridial. d: divisién de la célula anteridial
resultando la célula generativa y le del tubo. e: division de la célula generativa
para dar lugar a la célula pedicelar y espermatégena. En este estadio se dispersa
el poien. f: formacién del tubo polinico. La célula espermatégena da lugar a los
nlcleos esperméticos.
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volverd a dividirse para producir una célula pedicular y la espermatégena
(5.3 e). En este estado se dispersa el polen de pinsapo {Fig. 5.1 C)
conteniendo dos células protaliales aplanadas que sdlo son distinguibles
por sus niicleos, una célula pedicular con un nicleo redondeado, una gran
célula espermatdgena esférica con un denso citoplasma y una célula del
tubo polinico de forma céncayo-convexa, cuyo micleo se encuentra a veces
en posicion lateral. En el momento de la fecundacién la célula

espermatégena se dividird para producir las dos células espermiticas.

Entre finales de abril y mediados de mayo se produce la
dispersién del polen. Los granos son analeptomados, heteropolares, con

dos sacos aeriferos o flotadores y de tamano muy grande (> 100 pm).

5.2.2. Desarrollo de los conos femeninos

Las yemas de los conos femeninos, al igual que las masculinas,
se forman a mediados de julio, al final del periodo de crecimiento
vegetativo; son mds grandes que las demds y se forman en la cara adaxial

de las nuevas ramas en la zona superior del drbol (Tabla 5.1).

A finales de septiembre ya estdn claramente diferenciadas y en
un corte longitudinal pueden observarse los primordios de las brdcteas
seminiferas y tectrices dispuestas helicoidalmente alrededor del eje central
y envueltas por numerosas pérulas serosas (Fig. 5.4 A). Desde este
momento las yemas entrardn en un estado de dormancia en el que pasardn

todo ¢l otofio y el invierno.
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Figura 5.4: A- Corte longitudinal de un cono femenino a finales de septiembre, en el cual
pueden observarse los primordios de |as bracteas tectrices y seminiferas. B- corte
longitudinal de un cono femenino durante la floracién. e, escama seminifera. b,
bractea tectriz. i, integumentos. —
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Los conos terminan su la ddrmancia hacia mediados de abril y
comienzan a elongarse. Miden unos 16 mm de longitud y 6.7 mm de
anchura. Son verdosos, erectos y una vez terminado su crecimiento a
finales de abril, se produce en ellos una separacion entre las escamas para
facilitar la entrada del polen. Esta apertura de las bracteas tectrices es la

sefial mds visible de su receptividad.

En las Figs. 5.4 B y 5.5 A se muestran dos imdgenes de cortes
de los conos femeninos durante la fase receptiva. Los primordios
seminales estan compuestos de un nico integumento que estd fusionado a
la nucela por su parte inferior, quedando libre la zona micropilar. La
macrosporogénesis se estd empezando a producir en el centro de la nucela
y en su superficic hay granos de polen. No existe ningin tipo de cdmara
polinica, los granos se quedan en el canal micropilar pudiendo entrar en

contacto con la nucela.

A principios de mayo tiene lugar la macrosporogénesis. En la
zona central de la nucela se sitda una dnica célula con un gran micleo
nucleolado (la célula madre de la megaspora), que tras la primera divisién
de la meiosis da lugar a dos células (Fig. 5.5 B), cada una de las cuales
volverd a dividirse para completar la meiosis. Sélo la c€lula chalazal
continuard su desarrollo, degenerando las demds. Tras la polinizacién las
bricteas ovuliferas comienzan a desarrollarse rdpidamente (dejando
incluidas a las tectrices), y se unen unas con otras guedando el cono
completamente cerrado, las primeras en hacerlo son las del dpice. A partir
de este momento sdlo las brdcteas ovuliferas seguirdn creciendo. En la

Fig. 5.6 se muestra la variacién en tamafio de las bricteas tectrices y
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Figura 5.5: A- Corte longitudinal de un primordic seminal durante |la fase receptiva. i,
integumentos. n, nucela. p, granos de polen. B- Corte transversal de un primordio
seminal durante la fase receptiva en el que se puede observar en el interior de la
nucela ¢l resultade de la primera divisién de la macrosporogénesis y en la zona
micropilar un grane de polen con cinco nacleos. —»
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ovuliferas a lo largo del desarrollo del cono. Como puede observarse,
cuando el cono estd en fase receptiva (5.6 a), la brictea seminifera es
mintscula y se encuentra en la base de la tectriz. Durante esta fase los
primordios seminales no son mds que unas protuberancias que se pueden

apreciar en la parte inferior de la escama seminifera.

La formacién del gametofito femenino se produce a principios
de junio. Los conos estdn ya bastante desarrollados, midiendo unos 67 mm
de longitud y unos 22 mm de anchura. En los integumentos de los
primordios seminales se forman cavidades resiniferas y comienza a
desarrolllarse el gametofito (Fig. 5.7 A). En su primera fase, se producen
numerosas divisiones nucleares sincrénicas, aumentando el mimero de
nucleos sin tabicacién entre ellos. El gametofito plurinucleado estd
envuelto por la pared de la megaspora y rodeado por un tejido esponjoso
que parece degenerar al final de esta fase. Sigue creciendo a expensas de
la nucela hasta finales de junio, momento en ¢l que ha adquirido un
tamafio considerable y comienza la fase celular con la formacion de los

arquegonios.

En el pinsapo se forman generalmente dos arquegonios por
gametofito, siendo raro el encontrar uno o tres. Estos arquegonios estdn
rodeados por tejido formado por grandes micleos en los que se pueden
apreciar los ‘nucleolos y estdn separados entre si por tejido pluricelular.
Son fusiformes y se componen de una gran célula central, la ovocélula,
una célula del canal del vientre y cuatro o cinco tiras de células del canal

del cuello con tres o cuatro cflulas cada una.
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Figura 5.7: A- Corte longitudinal de un primordio seminal a principios de junio. r, canales
resiniferos. g, gametofito. n, nucela. B- Corte longitudinal de un primordio seminal.
n, nucela. g, gametofito. a, ovocélula. -
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En la Fig. 5.7 B se puede observar un gametofito femenino con
dos arquegonios en la nucela, el superior, con el micleo de la ovocélula
bien visible, estd sin fecundar, lo que se evidencia por tener el citoplasma
sin granulaciones ni vacuolas. En este momento del desarrollo son aptos

para ser fecundados.

5.2.3. Fecundacién

La fecundacién se produce a finales de junio, casi dos meses
después de la polinizacién. El grano de polen, que hasta el momento habia
permanecido en la zona micropilar, germina y desarrolla un tubo polinico
que atraviesa el tejido nucelar hasta llegar a los arquegonios. Pasa entre las
células del canal del cuello, y a través de la céivla del canal del vientre,
que se descompone. Alli descarga sus células espermaticas junto con la
célula pedicular y el nicleo del tubo. Mientras que la célula pedicular y el
micleo vegetativo degeneran enseguida, uno de los nicleos espermaticos se
fusiona con la ovocélula y la fecunda, mientras que el otro se sitia en la

parte inferior del arquegonio.

En las Fig. 5.8 A y B se muestran dos cortes de los gametofitos
femeninos a finales de junio. Como se¢ puede observar, los arquegonios
fecundados se caracterizan por tener el citoplasma denso, con gran
cantidad de granulaciones y vacuolas. En el interior de uno de los
arquegonios pueden apreciarse los dos niicleos espermdticos (Fig. 5.9 A),
uno de ellos, que es el que fecunda a la ovocélula, es de mayor tamaiio

que el otro. En el momento de la fecundacién los conos femeninos tienen
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Figura 5.8: A- Corte longitudinal de un gametcfito femenino a finales de junio. La flecha
indica la localizacion de las células del canal del cuello. g, gametofito. a, ovocélula
fecundada con el citoplasma repleto de vacuolas. B- Vision general del corte del
primordio seminal. n, nucela. g, gametofito., a, ovocélula fecundada . —






Ontogenia _ 75

Figura 5.9: A- Corte iongitudinal de un primordio seminat durante la fecundacion del
arquegonio. Las flechas indica la posicion de los nicleos espermaticos. B- Corte
transversal del embrién a primeros de septiembre. c, cotiledones, g, restos del
gametofito. -»
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un tamafio considerable, midiendo unos 97 mm de longitud y unos 30 mm

de anchura.

A principios de julio se estd empezando a formar el embridn y
las pifias tienen ya su tamafio definitivo. En la Fig. 5.10 se muestra el
cambio en el tamafio de los conos a lo large de su maduracién. Como
puede apreciarse, el crecimiento de las pifias sigue una curva sigmoidal,
siendo contfnuo durante todo el desarrollo hasta estabilizarse en el mes de
julio. A partir de este mes y hasta el momento de la dispersién {en octubre

y noviembre), las pifias casi no aumentan mas de tamafio.
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Figura 5.10: Variacion de la longitud y anchura de los conos femeninos a lo largo de su
maduracion. Todos los conos proceden del mismo arbol.
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Coincidiendo con el desarrollo del embrién a principios de
julio, comienza de nuevo el crecimiento vegetativo del drbol, por lo que a
finales de estc mes es posible encontrar en las mismas ramas, pifias casi
maduras junto con yemas florales y vegetativas (Fig. 5.11 A). De esta
forma, a la vez que estd terminando un ciclo reproductivo estd

comenzando ¢l siguiente.

A primerbs de septiembre el embrién estd maduro y tiene los
cotiledones totalmente formados (Fig. 5.9 B). La mayoria de los
embriones tienen siete cotiledones y estdn rodeados por los restos del
gametofito femenino, que estd compuesto por células muy densas con gran
cantidad de granulos, posiblemente de naturaleza lipoproteica. Durante el
desarrollo del embrién los integumentos se han ido diferenciando para dar
lugar a la testa de la semilla, en la que se encuentran numerosas cavidades,
llenas de resina, que recubren al pifidn casi por toda su superficie. En
apariencia las semillas estdn totalmente maduras y listas para su
dispersion, sin embargo ésta no se realiza hasta 6 u 8 semanas mds tarde,
entre octubre y noviembre, completdndose asi el ciclo reproductor

femenino.

5.2.4. Pérdidas de conos durante el desarrollo

El porcentaje medio de conos que continda su desarrollo a lo
largo del periodo de fructificacién se muestra en la Fig. 5.12. Como puede
observarse, casi el total de las pérdidas de conos femeninos se producen
durante la floracién. Estas pérdidas resultan del aborto de los primrdios

seminales antes de la polinizacién, durante la megagametogénesis. Los
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Figura 5.11: A- Rama de pinsapo a principios de julic en la que se pueden observar las
pifias ya maduras junto con los restos de los conos florales que no comenzaron el
desarrollo, La flecha indica la localizacion de las yemas florales femeninas del
ciclo siguiente. B- Apariencia de un cono femenino abortado. —»
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Figura 5.12:Porcentaje medio de conos que contindan su desarrollo hasta
completario de los pinsapos de la Sierra de Grazalema durante 1891, n,

tamafio de 1a muestra. e.s., error stindard.

conos florales abortados son de color marrén oscuro y muchos de ellos

tiene el eje curvado (Fig. 5.11 A), sefial que se advierte incluso antes de

que comiencen a abortar. Entre finales de junio y principios de julio se

produce otra pérdida de conos pero prdcticamente es insignificante en

comparacién con la primera (Fig. 5.11 B). Los conos abortados

permanecen en las ramas superiores de los drboles durante todo el

desarrollo de las pifias (¢ incluso de un ciclo a otro) pudiendo ser

ohservados junto a éstas. El porcentaje de fructificacién final se deberd

pues fundamentalmente a aquellos conos florales que inician el proceso de

fructificacién, ya que una vez comenzado éste las pérdidas posteriores

resultan insignificantes.
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5.3. DISCUSION

Abies pinsapo tiene un ciclo reproductivo de un afio, similar al
de otros Abies (EIS, 1970, SINGH & OWENS, 1981 y 1982,
HUTCHINSON, 1915, MIYAKE, 1903, POWELL, 1970, OWENS &
MOLDER, 1977b). En esta especie los conos masculinos y femeninos se
diferencian en verano y otofio, pasan un periodo de dormancia invernal y
comienzan a desarrollarse en la primavera del siguiente afio. Se produce la
polinizacién en primavera y dos meses mds tarde la fecundacién; las
semillas se terminan de desarrollar en el verano y se dispersan en el otofio

(Tabla 5.1).

El tiempo en que cada uno de estos sucesos ocurre es algo
variable entre las especies, seguramente como consecuencia de los
diferentes hdbitats y situaciones climdticas en los que se desarrollan. Sin
embargo la tendencia general es extremadamente parecida. En la Tabla 5.2
se resumen algunos ciclos reproductivos de otros abetos junto con el del
pinsapo. Como puede observarse, a pes.ar de ser drboles que estdn
viviendo en zonas de situacién muy diferente (Canadd y Espaiia), los

sucesos ocurren méds o menos en las mismas fechas.

En otras especies como A. lasiocarpa, A. grandis (EIS, 1970),
y A. balsamea (OWENS & MOLDER, 1977a) las yemas florales y
vegetativas se forman cada afo. En un principio estdn indiferenciadas y
pueden cambiar su funcién dependiendo de factores externos. Esta
reversibilidad sélo puede ocurrir en los estados que preceden a la

diferenciaciéon de las yemas. En A. pinsapo las yemas se forman a
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mediados de julio y en septiembre ya se pueden distinguir anatémica-
mente, por lo que a partir de este momento su funcién no puede ser

alterada.

Tras la dormancia de las yemas florales masculinas se produce
la microsporogénesis, siendo éste un fenémeno de postdormancia que
parece ser habitual en el género Abies. En otras Pinaceae, como Larix,
Tsuga y Pseudotsuga, el microsporangio pasa el otofio ¢ invierno en la
fase de paquitene o diplotene (OWENS & MOLDER, 1971), por lo que la

meiosis comienza antes de entrar en la fase de latencia.

Una vez finalizado el periodo de dormancia se producen los
granos de polen y aproximadamente dos meses mds tarde se liberan. El
polen de A. pinsapo se dispersa en estado pentacelular, hecho éste que
parece ser frecuente dentro del género Abies (SINGH & OWENS, 1981 y
1982, OWENS & MOLDER, 1977b, HUTCHINSON, 1914 y 1915). Sin
embargo HUTCHINSON (1914) encontré en A. balsamea que un 10 % de
los granos liberados estaban formados por 6 células, como resultado de la
divisién de la célula generativa en las 2 espermdticas, aunque considera
que este hecho es una anormalidad. La dispersién del polen en estado
pentacelular parece ser un hecho general, incluso para otras coniferas
como Larix leptolepis (SAID & al., 1991), Larix occidentalis (OWENS &
MOLDER, 1979), Tsuga heterophylla (COLANGELI & OWENS, 1991)
o Tsuga mertensiana (OWENS & MOLDER, 1975), aunque también hay
otras como Pinus contorta cuyo polen se libera en estado tetracelular

(OWENS & al., 1981).
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El mecanismo de polinizacién es similar al de otras especies del
género en cuanto a la recepeidn del polen en el micrdpilo y la ausencia de
gota polinizante (SINGH & OWENS, 1981). Sin embargo hay diferencias
en algunos detalles. Por ejemplo el polen de A. grandis, como en otras
muchas especies, aterriza en el canal micropilar y se queda encerrado en
una especie de vestibulo creado por el integumento, a corta distancia de la
nucela (SINGH & OWENS, 1982). Otras especies como A. lasiocarpa
(SINGH & OWENS, 1981) y A. balsamea (POWELL, 1970) forman una
cdmara polinica, que no es mds que una depresién de la nucela en la zona
micropilar creada por la degeneracién de sus células (SINGH & OWENS,
1981). En A. pinsapo, el polen aterriza en el canal micropilar y a veces
directamente sobre la nucela, sin que exista ningiin tipo de estructura de
recogida. Esta variedad de estructuras de captacién del polen no es
exclusivo del género, aparece también en otras coniferas. Asi en Larix
leptolepis se forma una cavidad en los tegumentos (DOYLE, 1916), y en
Picea engelmannii se desarrolla una cdmara polinica (OWENS & al.,
1987). El caso mds extrafio ocurre en el género Araucaria, donde el polen
se deposita sobre la escama ovulifera y tectriz y germina en ellas
atravesdndolas hasta llegar a la zona micropilar del primordio seminal
(HAINES & al., 1984).

En el momento de la polinizacién las escamas se hacen patentes,
facilitando lﬁ entrada del polen, y no se observa ninguna sefial de gota
polinizante. Segin DOYLE (1945) en Pinaceae aparecen dos lineas
fundamentales de mecanismos de polinizacidn, cada una de las cuales
proviene de lineas antiguas en las que el fluido interviene en la trasferencia

de los granos de polen a la nucela. Este hecho lo presentan algunos
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géneros como Pinus y Picea, que forman parte de una de las lineas; la
otra, estd representada entre otros, por Abies y Araucaria, y se caracteriza
por la ausencia de gota polinizante. Con este tipo de polinizacién "seca" se
encuentran en la bibliografia numerosos ejemplos (HAINES & al., 1984,
SINGH & OWENS, 1982, POWELL, 1970, POWELL & TOSH, 1991).
En otros como en los casos de Larix leptolepis (SAID & al., 1991), Pinus
contorta (OWENS & al., 1981) o Picea engelmannii (OWENS & al.,
1987) se ha descrito la secrecién de pequefias gotitas al canal micropilar,
posiblemente exudadas por la nucela y cuya funcién podria ser la de fijar
el grano de polen o provocar su germinacién. Estas secreciones preceden
a la de la gota polinizante en varias semanas. SINGH & OWENS (1982),
trabajando con material fresco de Abies grandis, encontraron pequenas
gotitas en el canal micropilar exudadas por la nucela, sin embargo esta
secrecion no precedié a la gota polinizante. En Abies pinsapo no hemos
observado ninguna secrecién acuosa, a pesar de haber puesto especial
interés en este fenémeno en los momentos de receptividad de los conos.
Algunos autores (HAINES & al., 1984) consideran como una ventaja
significativa la ausencia de gota polinizante, ya que los primordios pueden
captar polen incluso después de su periodo de receptividad. Sin embargo ¢l
polen entra en los conos durante todo el tiempo que sus escamas
permanecen abiertas independientemente de que presenten o no gota

polinizante.

Simultdneamente a la polinizacién se produce la macrosporo-
génesis. No hemos podido observar el resultado de la vltima divisién de la
meiosis, posiblemente y como ha sido indicado por JOHANSEN (1940)
debido a la rapidez con que sucede este hecho. SINGH & OWENS (1981
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y 1982) en A. lasiocarpa y A. grandis, OWENS & MOLDER (1977b) en
A. amabilis y DOGRA (1966) en A. pindrow, encontraron que la célula
madre de la megaspora da lugar a una trfada con una célula central
binucleada. Este mismo hecho ha podido ser observado en otras coniferas
como Tsuga (OWENS & MOLDER, 1975). La triada podria formarse
como resultado de la ausencia de la citoquinesis tras la telofase I y la
formacidn de sélo dos paredes transversales en la telofase II. EMIG
(1935), trabajando con Pinus encontré también la formacién de una triada
como resultado de la macrosporogénesis, pero las tres células presentaron
un dnico niicleo. Esto fue debido a que tras la primera divisién de la
meiosis, una de las células resultantes tuvo un tamafio muy pequefio y no

se volvié a dividir, y como consecuencia sélo se produjeron tres células.

Otro hecho generalizado en las coniferas es el largo perfodo que
transcurre entre la polinizacion y la germinacidn del polen. Este espacio de
tiempo podria afectar adversamente a la viabilidad potencial del polen y
con ello a la produccién de semillas, ya que se encuentran durante un
periodo variable (4 semanas en Abies grandis, de 4-6 en A. amabilis, de 7-
8 en A. nordmanniana y A. pinsapo) expuestos a la constante humedad

interior del cono asi como a cualquier evento externo.

Tras la polinizacién se produce el desarrollo del gametofito y la
formacién de los arquegonios. Segiin JOHANSEN (1940), existen dos
tipos generales de unién de los arquegonios y el mimero de ellos que se
forman estd directamente relacionado con el tipo. En uno de los tipos los
arquegonios estdn separados por iejido celular gametofitico, mientras que
en el otro se encuentran en contacto. En el primero el mimero de

arquegonios que se forman es pequefio, de 1 a 6 (es el caso del género
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Abies y Pinus), el segundo tiene un alto nimero de arquegonios que va
desde 6 a 600. En A. pinsapo se forman de uno a tres arquegonios, aunque
lo normal es que se produzcan dos. Este nimero parece que es frecuente
en el género. Asi, MIYAKE (1903) encontré que en A. balsamea se
podian formar de uno a cuatro (generalmente dos) y en A. lasiocarpa y A.
grandis SINGH & OWENS (1981 y 1982) encontraron gametofitos con

dos o tres arquegonios.

Cuando se produce la fecundacién una de las células
espermiticas fecunda a la ovocélula mientras que la otra se situa en la
parte inferior del arquegonio y poco después degenerard. Este hecho se ha
observado en otras especies, por ejemplo en A. lasiocarpa (SINGH &
OWENS, 1981), donde ¢l segundo gameto masculino permanece en el
arquegonio hasta la segunda divisién del proembrién, o en Pseudotsuga
(ALLEN, 1946) donde puede encontrarse cerrando el cuello del
arquegonio o en cualquier otro punto del citoplasma de la ovocélula. Sin
embargo algunos autores (HUTCHINSON, 1915) hablan de fenémenos de
fecundacién doble en Abies, que se producen cuando el segundo micleo
espermdtico se fusiona con la célula del canal del vientre, cuyo micleo es
similar al de la ovocélula y sufre algunas divisiones antes de degenerar.
Situaciones parecidas pueden encontrarse en la bibliografia de otros

géneros de coniferas.

DOGRA (1966) estudiando 4. pindrow y MIYAKE (1903) y
HUTCHINSON (1915) en A. balsamea, encontraron que las células del
canal del cuello degeneraban antes de la fecundacién formando un pasaje
de entrada para el tubo polinico. En A. pinsapo se puede observar que los

arquegonios fecundados presentan aun las células del canal del cuello, por
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lo que el tubo polinico crece entre células vivas. Esto ha sido también

observado por SINGH & OWENS (1981) en A. lasiocarpa.

La embriogénesis en el género Abies estd ampliamente ilustrada
(BUCHHOLZ, 1942; SINGH & OWENS, 1981 y 1982; HUTCHINSON,
1924; MIYAKE, 1903; OWENS & MOLDER, 1977b) y se asemeja
mucho a la de otras coniferas (SPORNE, 1965; ALLEN, 1946; GATES &
GREENWOOD, 1991; OWENS & al., 1991). Tras la fecundacién se
forma un zigoto que sufre dos divisiones nucleares libres al tiempo que se
desplaza desde la zona central del gametofito hasta la basal. Las siguientes
divisiones dan lugar a dos filas de 4 células cada una, que se vuelven a
dividir para producir 4 filas, que desde abajo hacia arriba son
tradicionalmente llamadas, la embrional, la suspensora, la roseta y la
superior. Las células de la fila suspensora se alargan y empujan a las
células embrionales hacia abajo, creando una cavidad de corrosién. Las
células embrionales se dividen longitudinal, transversal y oblicvamente
para dar lugar a la masa embrional. Todos estos sucesos ocurren muy

riapidamente.

La pdliembrionia simple, resultado de la fecundacién y
desarrollo de mds de un arquegonio, ¢s frecuente en €l género Abies. Otro
tipo de embrionfa, la de segmentacién, ocurre ocasionalmente cuando el
embridn durante su desarrollo sufre fragmentaciones, las cuales originardn
varios embriones que competirdn entre ellos. Segin HUTCHINSON
(1924) se produce hasta en un 10% de los casos, aunque otros autores
como OWENS & MOLDER (1977b) piensan que este fenémeno es aiin
mds frecuente. Ambos tipos de poliembrionia pueden jugar un papel muy

importante por la posibilidad de seleccionar embriones. Segin
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SORENSEN (1982) la poliembrionia simple puede seleccionar aquellos
embriones resultantes de alogamia y que posiblemente son mds vigorosos.
De esta forma se disminuye ¢l efecto de la depresion por autocruzamiento
en coniferas. También la poliembrionia de fragmentacién tiene la
posibilidad de seleccionar embriones, aunque éstos sean genéticamente
idénticos, ya que en este caso pueden amortiguar los dafios que el medio

causa sobre alguno de ellos.

El embrién de Abies pinsapo, que presenta generalmente un alto
nimero de cotiledones (de 5 a 11, generalmente 7), termina de madurar en
verano, tal y como ocurre en Abies lasiocarpa y A. grandis (SINGH &
OWENS, 1981 y 1982) y la dispersién se produce en otofio. Otros abetos
dispersan sus pifiones en fechas parecidas, y asi A. amabilis (OWENS &
MOLDER, 1977b) lo hace también en otofio, mientras que otras especies
como A. balsamea (POWELL, 1970), 1o hacen un poco antes, a finales de

agosto.
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6.1. MATERIAL Y METODOS

En el momento de la floracién en la Sierra de Grazalema,
recolectamos inflorescencias masculinas y femeninas de distintos drboles y
se fijaron en Carnoy (alcohol 70% : 4cido acético, 3:1). Sobre estos conos

realizamos las siguientes estimas:

El mimero de estambres por cono masculino se estimé tomando
una muestra al azar de 32 inflorescencias de diferentes drboles, éstas se
pusieron bajo la lupa y se contaron todos los estambres de cada una,

separdndolos con una lanceta.

Tras un tanteo en el que se observé que el mimero de granos de
polen por estambre oscilaba entre 1000 y 2000, se decidié contar la
totalidad de los granos contenidos en 30 estambres. Para ello los estambres
totalmente cerrados se aplastaron y extendieron sobre portaobjetos rayados
y se observaron al microscopio éptico (x 40), haciendo el conteo de granos
con ayuda de un contador manual. Posteriormente se multiplicé el mimero
de granos de polen por el nimero de estambres por cono masculino,

obteniendo asi una estima de la cantidad total de polen por inflorescencia.

El mimero de escamas ovuliferas por cono femenino se obtuvo
colocando una muestra de 13 conos bajo la lupa, disecciondndolas con la
ayuda de un bisturi y contando ¢l mimero total de escamas tectrices (que es
igual al de ovuliferas). Este nimero se multiplicé por dos para sacar el
nimero de primordios seminales por inflorescencia femenina, eliminando

las escamas de la base y del dpice del cono que son estériles.
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Para tener una idea del tamaiio de las inflorescencias, todos los
conos utilizados para la estimacién de los datos antes citados, se midieron
en fongitud y anchura médxima con la ayuda de un pie de rey (precisién 0.1
mm). En los conos femeninos se midi6 ademds el tamafio de las bracteas

tectrices y seminiferas.

En ¢l campo se hicieron observaciones de la disposicién de las
inflorescencias masculinas y femeninas en las ramas floridas y de éstas

dentro del drbol.
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6.2. RESULTADOS

6.1.1. Distribucién de las inflorescencias.

Los conos femeninos se sifiian siempre en las ramas superiores
del arbol, llegando a ocupar hasta unos 5 m de la parte mds alta de la
copa, aunque normalmente esta porcién es mucho mds pequefia. En
cambio, los conos masculinos suelen aparecer en las ramas mds bajas o

llegar como méximo hasta unos dos metros del final de la copa.

Aungue generalmente los conos de distinto sexo estan en ramas
diferentes, en algunos arboles se ha observado una franja de copa en la
que se solapan inflorescencias femeninas y masculinas en las mismas
ramas 0 en ramas muy préximas. Cuando ésto ocurre, dicha franja se sitda

entre los tres y cinco metros a partir del 4pice del drbol.

6.1.2. Descripcién

Tanto los primordios seminales como los estambres se disponen
en estructuras unisexuales estrobiliformes, cuyas caracteristicas se

resumen en la Tabla 6.1.

En su fase receptiva los conos femeninos miden entre 9 y 22
mm de longitud X =16+ 1, n=13) y entre 6 y 8 mm de anchura
(X = 6.7 £ 0, n = 13); son verdosos, erectos y aistados y se forman en la
cara adaxial de las ramas mds altas del drbol (Fig. 6.1). Se componen de

un gje central en el que se insertan de forma helicoidal unas escamas
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estériles, las brdcteas tectrices (Fig. 6.2 b y ¢). En la base de su cara
adaxial se dispone una escama mds pequefia y fértil, la brictea ovulifera,
que lleva en su parte inferior dos primordios seminales que se abren hacia

el eje de la inflorescencia.

Variable X+es. Min-Max n N

N¢ de bracteas/cono femeninol!} 169 + 10.1 112-240 13 A2

N® de p. seminales/cono femenino 338+ 21.4 224-440 13 (2}

N¢ de estambresfcono masculino 88+ 3.9 57-167 32 5

N° granos de polen®)estambre 1.7 +0.06 1.1-21 30 3

N° granos de polen®)cono 148 60-352 30 5
masculino

(1) bracteas seminiferas fériiles

(2) muestra procedente de un nimero indeterminado de arboles.

(3) en miles

Tabla 6.1: Caracteristicas cuantitativas de los conos masculinos y femeninos de Abies

pinsapo. n es el tamaiic de muestra y N es el niimero de arboles de la que
procede. e.s. emor standard. ' '

Cada cono femenino presenta entre 112 y 240 brécteas tectrices
(x =169, n = 13) y hay dos primordios seminales por cada brictea
ovulifera, por lo que ¢l mimero de primordios por cono oscila entre 224 y

480 (Tabla 6.1).

En el momento de la floracidn la brictea tectriz mide. entre 2.8
y 5.4 mm de longitud (; =45 n0=130) y de 2.5 a 4 mm de anchura
(x = 3.2, n = 30) y aumentar4 poco de tamafio durante el crecimiento de
la pifia. La ovulifera es casi circular y mide de 1.3 a 1.8 mm de longitud

(; =15, n=30) y de 1.4 a 2 mm de anchura (; =17, n=30)y
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Figura 6.1: A- Aspecto de una inflorescencia femenina durante la fase receptiva. B-
Aspecto de los conos masculines durante la floracion. —»
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0.5am

0.3mm

Figura 6.2: Inflorescencias femeninas y mascuiinas de Abies pinsapo. a: aspecto general
de una inflorescencia femenina. b: visién adaxial de una bractea tectriz con la
escama seminifera en su base. Las flechas indican la posicién de los primordios
seminaies. ¢! vision abaxial de la bractea tectriz. d: aspecto general de un grupo
de inflorescencias masculinas. e: corte longitudinal de dos estambres. Las flechas
indican el lugar de la apertura. f. corte transversal de un estambre donde se
pueden apreciar los dos sacos polinicos.
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podrd aumentar hasta 13 veces su tamafio en caso de que la inflorescencia

complete su desarrollo.

Los conos masculinos miden entre 7.5 y 16 mm de longitud
(x =107 + 0, n = 30) y entre 6.4 y 8.4 mm de anchura (x =7 £ 0,
n = 30). Son de color pirpura y se sitdan en la cara abaxial de las ramas

inferiores del drbol formando grupos de 4 a 20 conos (Fig. 6.1 B).

Los estambres se insertan helicoidalmente en el eje y cada uno |
de ellos tiene dos sacos polinicos que se abren transversalmente (Fig. 6.2 €
y ). En la muestra estudiada el nimero de estambres por cono varid entre
57 y 167 (x = 88, n = 30) (Fig. 6.3). Como se aprecia en la Fig. 6.4, la
longitud del cono y el nidmero de estambres que posee estdn

correlacionados positivamente (r = 0.84, p = 3.1 x 107, n = 30).

PORCENTAJE 1%}
50

40

30

20

10

L L 1 | |

60 80 100 120
NUMERO DE ESTAMBRES

Figura 6.3: Distribucién de frecuencias del nimero de estambres por cono masculino
(n=232).
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Figura 6.4; Comelacion entre la longitud de los conos masculinos y el nimero de

estambres que poseen (r=0.84, p < 0.0001, n = 30).

El mimero de granos. contenidos en los estambres varia entre

1057 y 2108 (x = 1688) (Fig. 6.5), no observdndose diferencias

significativas en cuanto al contenido en polen entre los estambres de

distintas posiciones dentro del cono (Fig. 6.6; F = 0.87, p = 0.70). En

total cada cono masculino produce en promedio alrededor de 148000

granos, aunque las variaciones son considerables (entre 60000 y 352000;

Tabla 6.1).
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FRECUENCIA (%)
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GRANOS DE POLEN/ESTAMBRE

Figura 6.5: Distribucién de frecuencias del namero de granos de polen por estambre
(n = 30). Todas las muestras pertenecen a cinco -arboles.
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Figura 6.6:. Nimero de granos de polen en estambres de la zona superior, media e
inferior del cono masculino. La linea transversal representa la media y la
longitudinal dos veces el error standard.
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6.3. DISCUSION

En todas las Pinaceas se produce la agrupacion de flores en
inflorescencias de distinto sexo, disponiéndose helicoidalmente alrededor
de un eje. En algunos casos se han observado anomalias en las que las
escamas seminiferas. se transforman en hojas estaminales, por lo que hay
flores de distinto sexo en un mismo cono. Este tipo de irregularidades se
han encontrado en algunas especies de abetos como A. lasiocarpa y A.
grandis (EIS, 1970) aunque no se ha visto en A. pinsapo y segin
GAUSSEN (1950-1952) es frecuente en otras especies como Picea

excelsa.

Las caracteristicas de algunas especies de la familia Pinaceae se
resumen en la Tabla 6.2. El tamafic de los conos masculinos de otros
Abies parece ser similar al del pisapo, en A. amabilis tienen alrededor de
12 mm de longitud (OWENS & MOLDER, 1977b) y dentro de las
Pinaceas encontramos tamafios parecidos en especies como Pinus pinea
con 10-14 mm de longitud o P. halepensis con unos 8 mm, y conos
mayores como en Pinus pinaster con conos de hasta 20 mm
(FERNANDEZ GALIANO, 1987). En otras coniferas algunas especies
tienen tamafos bastante mas pequefios como Cupressus sempervirens con 4
mm {DO AMARAL FRANCO, 1986), Tsuga heterophylla con unos 5 mm
- (COLANGELI & OWENS, 1991) o Tsuga mertensiana con 4 mm de
longitud (OWENS & MOLDER, 1975).
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Hay pocos datos acerca del nimero de granos de polen por

estambre o por cono, en Picea glauca hay una media de 527000 granos de

polen por estrébilo masculino (DENTI & SHOEN, 1988), ésta es una

cifra muy alta si la comparamos con los 148000 que produce el pinsapo.

longitud!
cono {mm)
polen/?

Especie M F cono  bract? REFERENCIA
Abies amabilis 12 20 - - OWENS & MOLDER, 1877b
A. balsamea - - - 141  POWELL, 1870
A. pinsapo - 30-35 - - VVALDES, 1982

g8-12 10-18 - - FDEZ-GALIANO, 1987

- 18-37 - - MARQUESA D.C. VALDES ,1969
7516 9-22 148 57-167 Este trabajo
Larix laricina - - - 20 POWELL & TOSH, 1991
L. leptolepis - 60 - - SAID & al., 1991
L. occidentalis - 7 - - OWENS & MOLDER, 1879
Picea engelmannii - 26 - 103 OWENS & al., 1987
Fic. glauca - - 527 - DENTI & SHOEN, 1988
Pic. mariana - - - 94-116 CARON & POWELL, 1991
Pic. sitchensis - - - 60 OWENS & MOLDER, 1976b
Pinus halepensis 8 - - - FDEZ-GALIANO, 1987
Pin. pinaster 20 - - - FDEZ-GALIANO, 1987
Pin. pinea 10-14 - - - FDEZ-GALIANO, 1987
Pin. resinosa - 4 - 76 LYONS, 1956
Pseudofsuga - - - 37 OWENS & al., 1991
menziesii

Tsuga heterophylla - - - 17 COLANGEL! & OWENS, 1990b
T. mertensiana 20 - - OWENS & MOLDER, 1975

1, M, masculinos; F, femeninos en el momento de la polinizacién.

2, en miles

3, bract, bracteas seminiferas fértiles por cono femenino

Tabla 6.2: Comparacién de caracteristicas cuantitativas en algunas especies de la familia
Pinaceae. -, sin datos,
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Cada estambre de Abies pinsapo lleva dos sacos polinicos. Esta
es una caracteristica constante dentro de las Pinaceas y es el mimero mds
pequeiio que se da dentro de las coniferas. En el género Tetraclinis cada
estambre tiene 4 sacos polinicos, en Juniperus entre 3 y 7, en Taxus entre
2 y 8 (DO AMARAL FRANCQ, 1986) y el extremo mdximo se encuentra
en las Araucariaceae con un nimero mdximo de hasta 19 sacos polinicos

por estambre (GAUSSEN, 1950-1952).

La forma en que se abren estos sacos polinicos es variable
dentro de la familia y parece dar una idea del sentido de la evolucién, en
Pinus, Larix y Cedrus se abren longitudinalmente; en Keteleeria,
Pseudotsuga y Picea de forma oblicua y en Abies, Pseudolarix y Tsuga,
transversalmente, siendo este cardcter el mds evolucionado (GAUSSEN

1950-1952).

El tamafio del cono femenino en el momento de la polinizacién
es de unos 20 mm de longitud en A. amabilis (OWENS & MOLDER,
1977b) y en Picea engelmannii de 26 mm (OWENS & al., 1987), tamaiios
similares al del pinsapo; en varias especies de Araucaria son mayores (A.
cunnighamii 30 mm, A. heterophylla 34 mm, A. bidwillii 40mm; HAINES
& al., 1984) llegando a ser de hasta 60 mm en Larix leptolepis (SAID &
al., 1991); tamafios menores encontramos en alguna especie del género

Pinus como en P. resinosa con sélo 4 mm de longitud (LYONS, 1956).

En cuanto al mimero de escamas ovuliferas por cono femenino,
hay datos parectdos al los de pinsapo en A. balsamea, que tiene alrededor
de 141 escamas (POWELL, 1970); mientras que en otros géneros de

Pinaceas el nimero es menor, en Pinus resinosa hay 76 (LYONS, 1956),
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en Picea mariana hay entre 94 y 116 escamas seminiferas por cono
(CARON & POWELL, 1991), en P. engelmannii unas 103 (OWENS &
al., 1987), en Pseudotsuga menziesii unas 37 (OWENS & al., 1991), y en
Larix laricina alrededor de unas 20 (POWELL & TOSH, 1991). En otras
coniferas el nimero es ain menor, como en Tsuga heterophylla de 17 mm
(COLANGELI & OWENS, 1990b), Cupressus sempervirens con de 8 a 12
(FERNANDEZ GALIANO, 1987), o Terraclinis articulata con sélo 4
escamas (DO AMARAL FRANCO, 1986).

Es variable dentro del género Abies el tamaiio de la brdctea
tectriz, encontrando diversidad de formas y dimensiones. Desde las
brdcteas totalmente inclusas que apenas crecen en la fructificacion, caso
del pinsapo, hasta las que sobresalen por entre las escamas seminiferas,
como es ¢l caso de Abies alba. En el resto de los géneros de esta familia
estd bien definido este cardcter; en Piniw, Cedrus y Picea la brictea es
mintiscula, (ejemplo Picea engelmannii cuya bractea tectriz es un tercio
menor que la seminifera; OWENS & al., 1987) mientras que en Tsuga,

Larix, Pseudolarix y Pseudotsuga estd bien desarrollada.

La disposicidén de los conos femeninos en las ramas superiores y
los masculinos en las inferiores es general en los Abies. Esta disposicin
puede ser ventajosa en la polinizacién, ya que los conos femeninos quedan
méds expuestos a los vientos y, con ello a ser polinizados (WILSON,
1983).
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7.1. MATERIAL Y METODOS

La cuantificacién de 1a floracién se llevé a cabo en la primavera
de 1991 y 1992 en la Sierra de Grazalema, Sierra de las Nieves (Ronda,
Malaga) y Sierra Bermeja (Estepona, Madlaga).

En Grazalema, para cuantificar la floracién se eligieron dos
zonas de muestreo dentro de la Reserva: una de ellas fue la Sierra del
Pinar, donde el pinsapo se encuentra en altas densidades. El censo se
realiz6 en un transecto de 1.5 Km que se adentra en el bosque partiendo
del Puerto del Pinar. La ofra zona de muestreo fue el resto de la Reserva,
donde el pinsapo estd en muy baja densidad mezclado con encinas,
quejigos, algarrobos y abundante matorral (ver area de estudio). La
densidad de pinsapos en ambas zonas s¢ estimé contando el nimero de
pinsapos y dividiéndolos por la superficie que ocupaban, medida sobre un
mapa. En la Sierra del Pinar se muestrearon 135 drboles y en la zona de
baja densidad sélo 28, ya que los individuos desperdigados son de mds
dificil acceso. La distancia aproximada entre los dos pinsapos censados
mads alejados entre si, fue de 1 Km en el pinsapar y de 3 Km en la zona de

baja densidad.

En las parcelas elegidas en Sierra de las Nieves y en Sierra
Bermeja (ver area de estudio) se marcaron 34 drboles y 35
respectivamente. En ambas la distancia entre los dos drboles censados mds

alejados fue de aproximadamente 1 Km.
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Para evitar censar pinsapos que alin no hubiesen alcanzado la
madurez reproductiva, tras una primera observacién de las zonas, se midié
el drbol en flor de menor tamaiio, y en funcién de ése se eliminaren de los
censos todos los drboles menores. Los pinsapos censados se marcaron con
chapas metdlicas numeradas con e! fin de seguir posteriormente la
maduracién de los conos femeninos. En la mayoria de los casos también se
midi6 el perimetro del tronco a un metro del suelo, €l didmetro maximo de
la copa y se estim6 la altura por comparacién con un objeto de altura
conocida. La altura de los drboles muestreados en las tres sierras oscilé
entre 4.5y 25 m (X = 11 m, n = 136), el didmetro mdximo de copa entre
35y12m (x = 6 m, n = 105) y el perimetro del tronco entre 34 y 271
cm (X = 130 cm, n = 108). No se censaron drboles fuera de estos

intervalos de tamafio.

A finales de abril de 1991 y 1992, mediante unos prismadticos
(10-40 x 60 aumentos) y un tripode, se estimé el mimero de conos
femeninos y masculinos por drbol. Para estimar la cantidad de estrébilos
masculinos, se conté el mimero de ramas floridas y se multiplicé por el
mimero medio de conos en una muestra de ramas. Este mimero medio fue
relativamente constante entre afios, encontrdndose 8.6 conos/rama en 1991
(m=287)y 8.9 en 1992 (n = 30). Al mismo tiempo que se hacian estos
censos se anotaron los patrones de distribucién de conos dentro de los

arboles.

En los resultados que se exponen a continuacién los nimeros de -
conos se refieren a los observados por una cara del drbol, ya que en la
inmensa mayoria de los casos era imposible observar la copa desde varias

direcciones. Por tanto, los numeros reales de conos producidos deberdn
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ser, sin duda, mayores que los resefiados aqui. Sin embargo, y dado que
tanto los conos masculinos como los femeninos se sitian sobre las copas
de forma considerablemente homogénea, las estimaciones presentadas
estarsn sin duda fuertemente correlacionadas con el mimero real de conos

producidos.

Para el tratamiento estadistico de los datos se han empleado
generalmente el test de la chi-cuadradado de comparacién de proporciones
y el test de la t-Student de comparacién de medias. En aquellas muestras
que no presentaron una distribucién normal, se ha utilizado €l test no
paramétrico U de Mann-Whitney y para la comparacion de las muestras
entre afios ¢l test no paramétrico de Wilcoxon para muestras repetidas

(SOKAL & ROHLF, 1979).
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7.2. RESULTADOS

7.2.1, Sierra de Grazalema

7.2.1.1. Floracién en 1991

En 1991 y también en 1992 se observaron cuatro niveles de
floracién en los 4rboles censados (Fig. 7.1). Un cierto némero de pinsapos
no presentaron conos, a lo que hemos llamado tipo "sin floracién". Otros
pinsapos presentaron un cierto nimero de conos femeninos y ninguno
masculino (tipo "femenino"). Un tercer tipo de drboles tenia conos
femeninos y, en las ramas inmediatamente inferiores a elios, una estrecha
franja de conos masculinos (tipo "coronado“). Finalmente, algunos
pinsapos presentaron un gran nimero de conos femeninos en la parte
superior de la copa y numerosos conos masculinos en todo el resto del
drbol (tipo “total"). Cada uno de estos tipos tenia distinta produccién de
conos femeninos y masculinos (Fig. 7.1), siendo los "fememnos" los
menos productores (38 conos femeninos por drbol en 1991 y 40 en 1992) y
los "totales" los m4s productores (220 conos femeninos por drbol en 1991

y 95 en 1992).

Teniendo en cuenta que ¢l 75% de los drboles mayores de 4.5
m de altura produjeron algin cono en 1991, podria decirse que la floracion
en dicho afio fue intensa. Sin embargo, de los drboles que entraron en

floracién, un alto nimero no produjeron conos masculinos y se
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Figura 7.1: Numero medio de conos femeninos y masculinos en 1os cuatro tipos floraies
durante 1991 y 1992 en la Sierra de Grazalema. Se dan las medias seguidas del
error standard y entre paréntesis el tamafio muestral. SF, sin florecer; F, femenino;
C, coronado; T, total. —
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1991 1992
F M* F M*
0 0 0 0
n=42 n=42 n=4 n=4
38+7 0 40.4+16 0
n=>53 n=53 n=16 n=16

79.7£13  2.5+41 54.8+7 4.8+1
n=36 n=33 n=53 n=49

220,736  75+16 96+10 3544
n=32 n=28 n=75 n=72
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comportaron sélo como "femeninos" (Fig. 7.2 A). El porcentaje de este
tipo de drboles fue del 43%, quedando sélo el 56% restante con conos de
los dos sexos. Ademds, de entre esios drboles con conos de los dos sexos,
el 52% fueron del tipo "coronado" y solo el 47% "totales", por lo que la
proporcién de drboles con grandes cantidades de conos masculinos fue

muy baja (el 20% de todos los drboles).

Siguiendo a LLOYD & BAWA (1984), describiremos también a
continuacion el cardcter cuantitativo del sexo, denominando como
funcionalmente femenino, funcionalmente masculino o funcionalmente
monoico a los drboles segin su inversion en gametos femeninos y
masculinos en comparacién con otros miembros de la poblacién. De esta
manera un drbol puede tener conos de los dos sexos pero ser
funcionalmente femenino o masculino, ya que lo que se cuantifica es la

proporcién de cada uno de estos conos dentro del arbol.

Para estimar la femineidad funcional de la planta i (G;) de forma

cuantitativa, se utiliza la siguiente expresion desarrollada por LLOYD

(1979 y 1980 a):

donde g; es el mimero de conos femeninos producidos por el drbol i y a; €l
de masculinos. El cociente E ¢s un factor poblacional que equipara el peso
de ambos tipos de conos en la poblacién basindose en la idea de que el

porcentaje de genes femeninos y masculinos que se fransmiten a la
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Figura 7.2: Porcentaje de tipos florales en zonas de alta y baja densidad de la Sierra de
Grazalema. A-durante 1991 y B-durante 1992. SF, sin florecer. F, femenino. C,
coronado. T, total.
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descendencia estdn en igual proporcién. G; oscila entre 0 y 1 y en base a

¢sto, se pueden considerar los drboles como funcionalmente masculinos
(G < 0.2), masculinos inconstantes (0.2 < G <0.4), funcionalmente
monoicos (0.4 < G <£0.6), femeninos inconstantes (0.6 < G<0.8) o
funcionalmente femeninos (0.8 < G £1) (LLOYD, 1981).

Para simplificar hemos llamando funcionalmente femeninos a
los puramente femeninos mds los femeninos inconstantes, y funcional-
mente masculinos a los masculinos inconstantes mds los propiamente
masculinos. Segiin este concepto, en 1991 en la Sierra de Grazalema un
776 % de los pinsapos fueron funcionalmente femeninos, el 7%
funcionalmente monoicos y ¢l 15% funcionalmente masculinos (Fig. 7.3).
Con este método el porcentaje de pinsapos funcionalmente femeninos es
mucho mayor que el encontrado visualmente (77.6% frente al 33 %),

detectdndose ademds la existencia de pinsapos funcionalmente masculinos.

La produccién de conos femeninos fue altamente variable en
1991 (Fig. 7.4). La moda de la distribucidn se situé en 50 conos por drbol.
El mimero mds alto de conos femeninos observado en este afio fue de 927
y el mimero medio de 73. En cuanto al nimero de conos masculinos,
oscilé entre 0 y 252000, siendo tanto el valor modal come la mediana de

cero.

- Variaciones dentro del pinsapar

Dentro de Ia Sierra de Grazalema, se¢ comprobd en 1991 la
existencia de grandes variaciones en la floracién de los pinsapos que
forman el pinsapar propiamente dicho y aquellos que se encuentran en baja

densidad en el resto de la Reserva. El porcentaje de floracién fue diferente
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en las dos zonas, ya que mientras en la zona de baja densidad casi todos
los pinsapos tuvieron algiin cono (el 93 % de los drboles), en el drea densa
del pinsapar la floracion fue sélo del 70%, siendo las diferencias
estadisticamente significativas (x2 = 16.2, p < 0.01). Sin embargo, las
proporciones encontradas ¢n los restantes tipos florales no fueron
significativamente diferentes en las dos subpoblaciones (yZ = 3.9,
p > 0.05). Hubo una proporcicn alta y semejante de drboles "femeninos™
(44% para los pinsapos distribuidos en bajas densidades y 30% para los
del pinsapar) y tampoco existieron diferencias entre los tipos "coronados”
y "totales", siendo los porcentajes en ambas subpoblaciones muy parecidos

(Fig. 7.2 A).

La frecuencias encontradas de drboles funcionalmente
femeninos, masculinos y monoicos, tras el andlisis de los datos segun el
concepto cuantitativo del sexo, fueron enormemente diferentes en las
zonas de baja y alta densidad (32 = 14.9, p < 0.01). En las zonas mds
abiertas se encontrd un porcentaje menor de 4rboles funcionalmenie
femeninos (61%) que en el pinsapar (81%) y al contrario con la
proporcién de funcionalmente masculinos, que fue del 28% en zonas
abiertas y del 12% para las de alta densidad (Fig. 7.3 A). De esta manera,
los pinsapos del pinsapar propiamente dicho invirtieron mayor energia en
la produccién de gametos femeninos que los de zonas de baja densidad,

que lo hicieron en gametos masculinos.

El promedio de produccién de conos por drbol fue diferente en
ambas zonas, como se expone en la Tabla 7.1. El mimero medio de conos

femeninos en las zonas menos densas fue de 139, frente a 59 en el
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Afio 1991 S6lo arboles con conos
Todos los arboles de los dos sexos

Variable Densidad? Y (es) M n x (e.5.) M n

Numero de A 59.5(10)a 17 135 127.7(23)e 80 53

cOonos

femeninos B 139.6(28)b 64 28 2108 (41)f 166 15

Nuimero de A 81 (3)c¢ 0O 135 241 (Nyg 2 M

conos

masculinos@ B 412{(18)c 0 23 949(36)h 32 10

Ao 1992

Ndamero de A 649 (6)a 45 1121 714 (g 53 1M1

conos

femeninos B 108.3(17)b 75 27 108.3(16)h 75 27

Nimero de A 151 ¢ 7 114 1886 (3i 1 94

conos

masculinos® B 375 (:d 22 27 375 (9 22 27

1, A, zona de alta densidad (3400 arboles/Ha); B, zona de baja densidad (150
arboles/Ha)

2, en miles

Tabla 7.1; Caracteristicas reproductivas cuantitativas de los arboles de zonas de alta y
baja densidad de la Sierra de Grazalema en 1991 y 1992 n es el tamaito de {a
muestra. e.s. error standard. M es la mediana de la distribucién. En cada columna,
las medias con letras iguales no son significativamente distintas, tset de 1a T de
Student para p = 0.05.

pinsapar. Estas diferencias resultaron ser altamente significativas
(T = 3.6, p =0.0003). La produccién de conos masculinos por drbol
también fue mayor en las zonas de baja densidad, con un promedio de
41000 conos frente a 9100 en el pinsapar, pero debido a la propia
estructura de los datos y aiin siendo las medias tan distintas, las diferencias
no fueron significativas (test no paramétrico de Mann-Whitney U = 1.1,

p = 0.2). La enorme cantidad de valores cero (drboles "sin florecer" y
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"femeninos"), hizo que el ndmero de conos masculinos no se presentase
como una variable continua (Fig. 7.5 A y B) en ninguna de las dos
subpoblaciones, siendo hasta cierto punto un aspecto cualitativo de los
drboles. Si eliminamos los drboles sin conos masculinos, la variable se
normaliza y Ia media aumenta considerablemente en ambas zonas (24000
en el pinsapar y 95000 en zonas de baja densidad) resultando signiﬁcativas

las diferencias (T = 2.1, p = 0.03).

En resumen, los drboles que crecen en las zonas menos densas
de la reserva de Grazalema tuvieron en 1991 una mayor floracién y
produccion de conos que los que estdn reunidos en masas densas. En
condiciones de baja densidad, la proporcién de pinsapos funcionalmente
masculinos fue mayor que en zonas de alta densidad, donde dominaron los

funcionalmente femeninos.
7.2.1.2. Floracién en 1992

En 1992 el pinsapar de la Sierra de Grazalema volvié a entrar
en floracién y lo hizo de forma masiva, liegando a florecer hasta el 97%

de los drboles censados.

Al igual que el afio anterior, visualmente se encontraron cuatro
tipos florales que difirieron en la distribucién de sus conos y, como se
puede observar en la Fig. 7.1, también en su produccién. Este afio sélo un
11% de los pinsapos se comi:uortaron como "femeninos", mientras que la
mayoria restante (86%) tuvo conos de ambos sexos, siendo el tipo "total”

el mejor representado con un 51% (Fig. 7.2 B). Debido a ésto, y teniendo
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en cuenta que es este tipo floral el que mayor mimero de conos produce, el

nimero de pinsapos con gran cantidad de conos fue muy alta.

Las estimas cuantitativas del sexo, sin embargo, volvieron a dar
una proporcién mayoritaria de drboles funcionalmente femeninos que fue
de hasta el 57%, mientras que un 22.5% fue funcionalmente monoico y un
20.3% funcionalmente masculino (Fig. 7.3 B). Hay que tener en cuenta
que segiin este concepto de sexo, un drbol funcionalmente femenino puede

tener conos de los dos sexos.

La produccién de conos femeninos y masculinos fue muy
variable (Fig. 7.4), ¢l 76% de los pinsapos produjeron menos de 100
conos femeninos, siendo de 440 el mimero mds alto de conos producido y
1a media por drbol de 72, El mimero de conos masculinos oscilé entre O y

207000, siendo la mediana de 10000 conos (Tabla 7.2).
- Variaciones dentro del pinsapar

Las zonas de alta y baja densidad, volvieron en 1992 a presentar
grandes variaciones en algunos aspectos de la floracién. En las zonas de
baja densidad todos los pinsapos produjeron algin cono (floracién del
100%), siendo este porcentaje sélo ligeramente superior al de la zona de
alta densidad con el 96.7%, por lo que las diferencias no fueron

significativas (32 = 0.2, p > 0.05).

El resto de los tipos florales encontrados presentaron
proporciones muy diferentes en las dos subpoblaciones (x? = 75.8,
p < 0.01). En ambas zonas ¢l mimero de drboles "femeninos" fue muy

bajo, llegando incluso a ser de cero en la zona de baja densidad (Fig. 7.2
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B). En cambio este tipo "femenino" sf estuvo representado en la zona de
alta densidad, aunque fue el menos frecuente con sélo un 13.7%. El resto
de los pinsapos tuvieron conos de los dos sexos. La proporcién de drboles
coronados fue menor en las zonas mids abiertas (del 21%), que en el
pinsapar (del 39%) y también la cantidad de pinsapos del tipo "total" fue
muy diferente, siendo mucho mayor en las zonas de baja densidad (78 %},

que en las de alta (45%).

ANO  Variable Sierra x(e.s) M Min - Max n
1891 |
Conos femeninos | 8G 73.3{(10) a 22 0-927 163
SN 356 (6) a 33 0-118 34
SB 310 () a M 0-148 35
Conos masculinost?) SG 138 4 b O 0- 252 158
8N 0.4 (0.3) ¢ 0 0-103 34
SB 06 (02 bc O 0- 538 35
1992 |
Conos femeninos SG 729 () d 52 0 -440 148
SN 093(16) d 55 0-388 34
8B 65.7 (14 d 32 0-320 35
Conas masculinos(! SG 198 (3) e 10 0-207 141
SN 44 (1) f 1 0- 22 33

SB 14 (03)f 02 O- 6 32

1, en miles

Tabla 7.2; Produccién de conos de los pinsapos de las tres sierras estudiadas en 1991 y
1992. n es el tamaiio de la muestra, e.s. error standard. M es la mediana de la
distibucién. SG, Sierra de Grazalema. SN, Siera de las Nieves. SB, Siemra
Bermeja. Dentro de cada variable, medias seguidas de la misma letra no
presentan diferencias significativas para p = 0.05 (Test de Kruskall-Wallis).



Floracién | 124

El estudio cuantitativo del sexo, al igual que en 1991, dio como
resultado proporciones diferentes de los sexos en zonas de alta y baja
densidad (32 =19.3, p < 0.01). Asi los drboles funcionalmente
femeninos fueron mucho mds abundantes en las zonas de alta densidad que
en las de baja (60% y 40% respectivamente). En cambio los drboles
funcionalmente masculinos estuvieron sobrerrepresentados en las zonas de

baja densidad (30% frente al 18% de zonas densas; Fig. 7.3 B).

La produccién de conos femeninos y masculinos fue muy
distinta en las dos subpoblaciones. La mayor produccion se volvié a dar en
los pinsapos de las zonas de baja densidad (Tabla 7.1). El mimero medio
de conos femeninos fue de 65 en el pinsapar frente a 108 en los drboles
aislados. Estas diferencias en las medias son altamente significativas
(T =2.9, p = 0.004). También la produccién de conos masculinos fue
significativamente mayor en las zonas menos densas, ya que los drboles
del pinsapar produjeron menos de la mitad de conos (15300) que los de las
zonas de menor densidad (37000) (test no paramétrico de Mann-Whitney
U = 3.2, p = 0.001). Este afio, debido al alto porcentaje de floracién y a
la baja proporcién de pinsapos "femeninos", la produccién de conos se
mostré como una variable continua en las zonas de baja densidad y sélo en
la zona de alta densidad (3% de 4rboles "sin florecer" y un 13.7%
"femeninos") fue discontinua (Fig. 7.6 A y B). Al eliminar este tipo de
arboles, las diferencias en la produccién de conos masculinos contindan

siendo altamente significativas (T = 2.4, p = 0.01).
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En resumen, en 1992 las dos subpoblaciones de la Sierra de
Grazalema florecieron como una séla, encontrindose sin embargo
diferencias considerables en la expresién sexual de sus drboles y en la
produccion de conos femeninos y masculinos que fue siempre mayor en

los 4arboles de zonas mds abiertas.

7.2.1.3. Comparacidn entre afios

En 1992, el porcentaje de floracién aumenté considerablemente
respecto al de 1991 (97% frente al 75%). Esta diferencia es altamente
significativa (32 = 28.3, p < 0.01).

Los patrones de distribucién y produccién de conos en los
drboles se repitieron en los dos afios de estudio, asi como la ausencia de un
posible tipo floral "masculino” (Fig. 7.1). Sin embargo la abundancia
relativa de los diversos tipos de drboles y, como consecuencia la razén de
sexos resulté ser muy diferente entre afios (2 = 416, p < 0.01). En 1991
muchos drboles s¢ comportaron como "femeninos”, mientras que €l afio
siguiente muy pocos lo hicieron (Fig. 7.7). El 72.2% de los individuos
cambi¢ de tipo floral de un afio a otro y sélo el 27.7% restante mantuvo el
mismo que presentd en 1991 (32 = 32, p < 0.01). Como se desprende de
la Tabla 7.3, las frecuencias de transicion entre tipos florales tuvieron unas
direcciones predominantes. De los individuos que cambiaron de tipo
floral, un 83% pasaron a ser "coronados" o "totales", aumentando de esta

forma el porcentaje de drboles con conos de los dos sexos.

En el aspecto cuantitativo del sexo (Fig. 7.3), los arboles
funcionalmente femeninos predominaron frente a [os funcionalmente

monoicos y masculinos en ambos afios. En 1992 aumentaron los drboles
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Figura 7.7: Diferentes porcentajes de tipos florales durante 1991 y 1992 en las tres
sierras estudiadas. -»
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funcionalmente monoicos y masculinos y disminuyeron los funcionalmente
femeninos. Las diferencias anuales a este respecto son estadisticamente
significativas (32 = 59; p < 0.01). El mimero de drboles que cambiaron
de expresién sexuval de un afio a otro no es significativamente distinto del
50% (x2 = 0.25; p > 0.05). Dicho de otra forma, el 50% de los
individuos tuvieron constancia sexual entre afios, mientras que el otro 50%

fue inconstante.

TIPO en 1992
Sierra TIPO en 1991 NNumero de SFF ¢ T
arboles
SF 38 3 8§ 19 ¢
F 47 1 2 16 28
Grazalema C 34 g 2 15 17
T 28 0 4 3 21
SF 8 1 4 2 1
F 19 0 5 9 5
Nieves C 3 0 1 2 0
T ¢ 0 1 3
SF 12 4 2 5 1
F c 2 5 1
Bermeja C 0 2 7 0
T c 0 4 2

Tabla 7.3:Frecuencias de transicién entre los tipos florales de arboles individuales de la
Sierra de Grazalema, Sierra de las Nieves y Sierra Bermeja, durante los dos afios
consecutivos que se estudid la floracion. SF, sin florecer; F, "femenino™; C,
"coronado™; T, "total”.
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La produccién de conos en 1992 fue mucho mayor que en 1991,
tanto para los femeninos (test no paramétrico de Wilcoxon para muestras
repetidas, Z = 3.6, p = 0.0003), como para los masculinos (Z = 7.2,
p < 0.0001). Aunque este aumento no se ve reflejado en las medias por lo
irregular de las distribuciones, si se puede apreciar en los valores

medianos (Tabla 7.2).

Para aquellos pinsapos que durante los dos afios tuvieron conos
de los. dos sexos, la produccién durante 1992 no estuvo correlacionada con
la de 1991 (Fig. 7.8 A y B). Por otro lado, los drboles que durante 1991
no florecieron, produjeron menos conos en 1992 que aquellos que si

florecieron el afio anterior,

La existencia de dos subpoblaciones con distinto
comportamiento en la floracién dentro del pinsapar de la Sierra de
Grazalema, se mantuvo durante los dos afios de estudio (Tabla 7.1, Fig.
7.2). Los pinsapos de zonas abiertas tuvieron porcentajes de floracién
mayores que los pinsapos de zonas densas, si bien en 1992 las diferencias

fueron menos notables y no llegaron a ser significativas (%2 = 0.2,

p > 0.05).

En resumen se puede decir que durante los dos afios seguidos
que el pinsapar entré en floracién, las zonas en las que ¢l pinsapo se
‘encuentra en menor densidad florecieron con mayor intensidad y
produjeron mayor nimero de conos (Tabla 7.1). Ademds se apreciaron
diferencias importantes en las distintas formas sexuales, siendo siempre
mayor €l porcentaje pinsapos funcionalmente femeninos en el pinsapar
mientras que los de funcionalmente masculinos dominaban en las zonas

abiertas (Fig. 7.3).
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7.2.2. Sierra de las Nieves y Sierra Bermeja. Comparaciones entre las
tres sierras.

7.2.2.1. Floracién en 1991

En este afio las tres sierras estudiadas entraron en floracién y
presentaron porcentajes similares: en Grazalema del 75%, en Sierra de las
Nieves del 76% y del 66% en Sierra Bermeja. Diferencias que no

resultaron ser significativas (2 = 0.27, p > 0.05).

Al igual que en la Sierra de Grazalema, en Sierra de las Nieves
y Sierra Bermeja también se observaron durante los dos afios de estudio
los cunatro patrones de distribucién y produccién de conos descritos
anteriormente ("sin florecer”, "femeninos”, "coronados” y "totales"; Figs.
7.9 y 7.10). En 1991 las proporciones de estos tipos florales fueron
distintas entre sierras (x2 = 24, p < 0.01), siendo la Sierra de las Nieves
la que se comporté de manera diferente tanto con respecto a la Sierra de
Grazalema (x2 =58, p < 0.01), como a Siel_'ra Bermeja (x2 = 21,
p < 0.01). Lo mds caracteristico en las tres poblaciones fue la alta

proporcion de drboles "femeninos”, que oscilé entre el 33% de Sierra

Bermeja y el 56% de Sierra de las Nieves (Fig. 7.11),

Al realizar el estudio del sexo de forma cuantitativa se observa
que ¢l valor de G fue de 0.78 en S. de Grazalema, 0.86 en S. de las
Nieves y < 0.7 en S. Bermeja, no resultando distinto entre zonas
(F = 2.75, p = 0.06). Los drboles funcionalmente femeninos fueron los
mds abundantes variando su proporcién entre el 65% (Sierra Bermeja) y el
88% (Sierra de las Nieves). La proporcién de plantas funcionalmente

masculinas fue algo mds semejante y no excedié el 16%.
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Figura 7.9; Nimerc medio de conos femeninos y masculinos en los cuatro tipos florales
durante 1991 y 1992 en la Sierra de las Nieves. Se dan las medias seguidas del
error standard y entre paréntesis el tamafio muestral. SF, sin florecer; F, femenino;
C, ceronado; T, total. —»
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Figura 7.10: Namero medio de conos femeninos y masculinos en los cuatro tipos florales
durante 1991 y 1992 en Sierra Bermeja. Se dan las medias seguidas del error
stdndard y entre paréntesis el tamarno muestral, SF, sin florecer; F, femenino; C,
corchado; T, total. —»
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Figura 7.11: Porcentajes de tipos florales en los pinsapares de S. de Grazalema, S. de
las Nieves y S. Bermeja. A-durante 1991 y B-durante 1992, SF, sin fiorecer; F,
femenino; C, coronado; T, total.
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La produccién de conos en la Sierra de Grazalema, Sierra de las
Nieves y Sierra Bermeja se muestra en las Figs. 7.4 y 7.12 y el resumen
de las caracteristicas cuantitativas reproductivas de las tres sierras en la
Tabla 7.2. Entre €l 60% y el 92% de los drboles produjeron menos de 100
conos femeninos, siendo las medianas de 11 conos en Sierra Bermeja, 22
en Sierra de Grazalema y de 33 en Sierra de las Nieves. Producciones que
debido a la gran varianza de las distribuciones no resultan significativas

(test de Kruskall-Wallis = 3.8, p = 0.1; Tabla 7.2).

En cuanto a la produccién de conos masculinos, al igual que en
la Sierra de Grazalema, las otras dos sierras también presentaron una gran
cantidad de valores cero (drboles "sin florecer” y "femeninos") volviendo
a encontrarse los datos distribuidos de forma discontinua. Este hecho hace
que los valores medios no tengan mucho significado. La produccién mds
alta de conos masculinos la present6 la Sierra de Grazalema, seguida de
Sierra Bermeja y finalmente Sierra de las Nieves; sélo la comparacién de

esta tdltima poblacién con la de la Sierra de Grazalema resulté significativa

(U =-22,p=0.02).

En resumen, en 1991 la floracién en las tres sierras fue muy
semejante tanto en los porcentajes de floracién, como en las grandes
proporciones de pinsapos "femeninos" y produccion de conos femeninos;

sélo la produccién de conos masculinos resulté ser mds variable.
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7.2.2.2, Floracién en 1992

En 1992, los tres pinsapares volvieron a florecer de forma
sincronizada y volvieron a presentar porcentajes de floracién muy
similares (Fig. 7.11 B). La Sierra de Grazalema y Sierra de las Nieves
tuvieron una floracién del 97% y sélo Sierra Bermeja con un porcentaje
ligeramente  inferior (del 88.5%), tuvo un comportamiento

significativamente distinto a! de las anteriores (x2 = 8.2, p < 0.05).

Los porcentajes de los tipos florales encontrados en 1992 en las
poblaciones estudiadas se muestran en la Fig. 7.11 B. El andlisis de las
proporciones de cada tipo de drbol, revela la existencia de heterogeneidad
entre las zonas (x2 = 14.3, p < 0.05). La cantidad de arboles que se
comportaron como "femeninos" oscilé ente el 11% en la Sierra de
Grazalema y el 29% en Sierra Bermeja. Sin embargo, las diferencias més
notables entre sierras fueron debidas a los drboles con conos de los dos
sexos, ya que mientras en Sierra Bermeja y Sierra de las Nieves
predominaron los pinsapos coronados (en S. Bermeja llegaron a ser de
hasta el 60% del total), en la Sierra de Grazalema predominaron los
pinsapos "totales” (mayores productores de conos), con un porcentaje del
51%. En general, los pinsapos que produjeron conos de los dos sexos,

predominaron frente a los "femeninos" en las tres poblaciones.

El andlisis cuantitativo del sexo dio como resultado una
femineidad funcional semejante en las tres sierras. El valor de G fue de
0.65 en Sierra de Grazalema, 0.69 en Sierra de las Nieves y 0.64 en Sierra
Bermeja. De nuevo en 1992, el porcentaje de pinsapos funcionalmente

femeninos fue el mayor oscilando entre el 50% de Sierra Bermeja y el
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64.3% de la Sierra de las Nieves. El porcentaje de drboles funcionalmente
masculinos también fue muy semejante y varié entre el 20% de la Sierra

de Grazalema y el 28% de Sierra Bermeja.

En 1992 entre ¢l 60% y ¢l 80% de los drboles produjeron
menos de 100 conos femeninos, siendo la mediana de 52 conos en Sierra
de Grazalema, 55 en Sierra de las Nieves y 32 en Sierra Bermeja.
Producciones que resultaron ser semejantes (Tabla 7.2). La produccién de
conos masculinos sin embargo, fue significativamente inferior en las
Sierras de las Nieves y Bermeja que la de la Sierra de Grazalema (Tabla

7.2).

En resumen, en 1992 la floracién en los tres pinsapares fue
practicamente masiva, estando los pinsapos con conos de los dos sexos en

proporcién mayoritaria.

7.2.2.3. Comparaciones entre anos

La tendencia observada en la Sierra de Grazalema a disminuir el
porcentaje de drboles "femeninos" en 1992, se produjo también en los
otros pinsapares modificdindose significativamente las proporciones de
tipos florales entre afios (S. de las Nieves x2 = 68, p < 0.01; S. Bermeja
¥2 =24, p < 0.01; Fig 7.7).

Por individuo, en Sierra de las Nieves el 67.6% de los drboles
cambiaron de tipo floral, mientras que el 32.3 % mantuvo el mismo de
1991. En Sierra Bermeja el 57 % cambié de tipo y el 42.8 % repitié el

que tuvo el afio anterior (Tabla 7.3).
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En las tres sierras la floracién fue mds intensa en 1992 que en
1991, siendo las diferencias interanuales significativas en la Sierra de las
Nieves tanto para los conos masculinos (Z = 2.9, p = 0.003) como para
los femeninos (Z = 3.13, p = 0.001; test no paramétrico de Wilcoxon).
Algo parecido ocurrié entre los afios 1991 y 1992 en Sierra Bermeja (para

los conos masculinos, Z = 2.2, p = 0.02; para los femeninos, Z = 2.5,

p = 0.01).

En resumen, durante los dos afios que se ha cuantificado la
floracién, todos los pinsapares florecieron sincrénicamente y con
porcentajes de drboles similares. La tendencia a aumentar la produccién de

conos entre afios ha sido un hecho generalizado.

7.2.3. Floracion y tamaiio de los drboles

Para estudiar esta relacion hemos empleado el perimetro del
tronco a 1 m del suelo como estimador del tamafio del drbol y, hasta cierto
punto, también de la edad (ver Capitulo 12). Ademds hemos combinado
los datos de los tres pinsapares en una sola muestra ya que, como se ha
expuesto anteriormente, €l comportamiento de las distintas sierras es

relativamente homogéneo.,

Se ha encontrado durante los dos afios de estudio una fuerte
correlacién positiva entre el perimetro del drbol y la cantidad de conos
producidos, tanto masculinos como femeninos (Fig. 7.13 A y B). En 1991
la recta de regresion que relaciona el nimero de conos femeninos con el
perimetro es: Log Niumero de conos = 1.226 + (.006 Perimetro;

r=0584, F =2375). Para los conos masculinos la recta
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Figura 7.13: Relacié.n entre el perimetro dei arbol a un metro de altura y la produccion
" de conos femeninos (&) y masculinos (=), en drboles con conos de 10s dos sex0s
durante 1991 (A) y 1992 (B).
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correspondiente es: Log Nimero de conos = 1.872 + 0.01 Perimetro;

r =0588,F =2427;n = 48 y p < 0.01 en ambos casos).

En 1992 la regresion del mimero de conos fementnos sobre el
perimetro es: Log Numero de conos = 3.4 + 0.004 Perimetro
(r=0338, F=42) y para los masculinos Log Numero de
conos = 5.0 + 0.02 Perimetro (r = 0.587, F =49.4;n =78y p < 0.01

en ambos casos).

Las fuertes correlaciones expuestas se refieren a aquellos
drboles que produjeron conos de los dos sexos. Sin embargo dicha relacién
no existe si los drboles que se analizan son los que sélo produjeron conos
femeninos (Fig. 7.14). Recuérdese que estos fueron en 1991 un gran
porcentaje del total. Para estos individuos la produccién de conos es
totalmente independiente del tamaiio del drbol (r = 0.2 y r = 0.02 para
1991 y 1992 respectivamente; en ambos casos p < 0.03).

En 1991 tanto los drboles femeninos como los que tuvieron
conos de los dos sexos fueron préicticamente del mismo tamaifio (x = 128,
n = 32, para los "femeninos”; x = 127, n = 48, para pinsapos con conos
de los dos sexos; T = 0.06, p = 0.95). Sin embargo en 1992 sélo los
drboles mds pequefios se comportaron como "femeninos" (x =82, n=17y
x =120, n=78 para "femeninos" y con conos de los dos sexos

respectivamente; T = 2.3, p = 0.02).
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Figura 7.14: Relacién entre el perimetro del drbol a un metro de altura y l1a produccién
de conos femeninos de los arboles exclusivamente femeninos. A-durante 1991 y
B-durante 1982, en esta dltima correlacién no se ha tenido en cuenta el punto
marcado con *,
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7.3. DISCUSION

7.3.1. Sexualidad

Como se ha expuesto en los resultados, Abies pinsapo es una
planta monoica que tiene la capacidad de variar su expresién sexual
comporténdose como femenino o masculino. Este cambio en la expresion
es especialmente notable al cuantificar la produccién de conos de cada
sexo producido por planta (LLOYD, 1980), observindose tres tipos de
sexo desde un punto de vista funcional: femenino (en proporéién
mayoritaria), monoico y masculino. Estos resultados sugieren que en A.
pinsapo puede darse una situacion de subdioecia similar a la que se
encuentra en otras plantas monoicas, entre ellas algunas coniferas
(FREEMAN & al., 1981; SMITH, 1981; JORDANO, 1992). La
diferente inversién de energia en la produccién de gametos de uno u otro
sexo en plantas monoicas es un hecho conocido y ampliamente
documentado (WILLSON, 1979; LLOYD, 1975, 1980a y b; FREEMAN
& VITALE, 1985; FREEMAN & al., 1984). El predominio de las plantas
femeninas sobre las masculinas, como ocurre en el pinsapo, es un suceso
raro que sélo se conoce en las gimnospermas, por ejemplo en Pinus
(LLOYD & BAWA, 1984). En angiospermas lo normal es el predominio
de los individuos masculinos (WILLSON, 1979),

Las variaciones en las proporciones sexuales han sido
relacionadas tradicionalmente con diferentes factores entre los que

destacan principalmente los ambientales (suelo, luz, temperatura) y los
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factores quimicos y hormonales, encontrdndose en la mayoria de los casos
estrechas relaciones entre esos factores. Por ejemplo, FREEMAN & al.
(1981) demostraron que un gran mimero de especies monoicas (entre ellas
Juniperus osteosperma) cambian su razén sexual como consecuencia de
factores ambientales, estando favorecida la produccién de conos femeninos
en los sitios mésicos y de conos masculinos en los xéricos. La explicacién
que dan FREEMAN & al. para este hecho es el gran coste asociado con la
produccion de frutos en oposicién a la de polen. La funciéon masculina
podria no ser afectada en sitios secos, ya que el polen es liberado en
primavera cuando los suelos atin estdn hiimedos. Sin embargo los gélbulos
son retenidos durante todo el verano, creando una severa carga para estas
plantas. Segin este concepto, el aumento de la femineidad en condiciones
de bajo estrés, podria ser comun en especies que tienen un gran esfuerzo
reproductivo femenino (es decir, semillas, frutos y estructuras asociadas

relativamente costosas de producir por la planta; WILLSON, 1979).

A veces, sobre todo en angiospermas, el control del sexo estd
relacionado con el que ¢l ambiente ejerce sobre el balance hormonal de
una planta. Son bien conocidos los efectos que ciertas hormonas ejercen
sobre la expresién sexual. Las auxinas, por ejemplo, son quizds las més
importantes y se asocian tradicionalmente con un aumento de la
femineidad, mientras que las giberelinas generalmente estdn implicadas en
el control de la masculinidad (HESLOP-HARRISON, 1972; MALIK,
1979; MEAGHER, 1988; SEDGLEY & GRIFFIN, 1989). Aunque
algunos géneros como Cupressus siguen la tendencia general (PHARIS &
al., 1970), las gimnospermas parecen responder de forma diferente a estas

hormonas. Asi, en Pseudotsuga, Picea o Pinus se han encontrado
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respuestas diferentes (SEDGLEY & GRIFFIN, 1989; HO, 1991). En otras
plantas existen indicios de que no son las hormonas en si, sino sus
diferentes formas quimicas las responsables de la regulacién sexual
(PHARIS & KING, 1985). Por todo ésto, ain hoy dia no estd bien
definido el papel que las hormonas de crecimiento juegan en la expresién

sexual de las coniferas.

Por otra parte, €l control hormonal no es independiente del
ambiente. Las citoquininas por ejemplo (responsables de la
masculinizacién en algunas plantas; MEAGHER, 1988), se sintetizan en la
raiz, pero en condiciones de estrés hidrico no se transportan hacia ninguna
de las zonas por encima del suelo, disminuyendo su concentracién en la
parte aérea de la planta. Las giberelinas por el contrario, son sintetizadas
en las hojas, y su sintesis no disminuye en condiciones de estrés, por lo
que una falta de humedad en cl suelo provoca en general, un aumento de
la funcién masculina a expensas de la femenina (FREEMAN & al., 1984).
Dado ¢l efecto que el estrés causa sobre el control hormonal y éste sobre
la expresién sexual, la produccién de tejidos y flores puede ser alterada
hasta puntos extremos en afios diferentes y en un mismo individuo,
variando asi las razones sexuales de una misma poblacién en diferentes

afios (FREEMAN & al., 1981 y 1984).

En ¢l pinsapo, la aparicién de conos con distinta sexualidad en
diferentes zonas de la planta puede ser ventajoso desde el punto de vista
reproductivo. La colocacién de los conos femeninos en la zona superior
del arbol puede ser la situacién mds idénea para la polinizacién, por su
mayor exposicién a los vientos, sobre todo en zonas densas (WILSON,

1983) y ademds puede ser nutricionalmente ventajoso por su proximidad a
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la yema principal, que es la zona mds activa en la produccién de hormonas
de crecimiento (DEVLIN, 1975; CLINE, 1991). El papel que estas
sustancias de crecimiento juegan en la disposicién de los conos florales ha
sido descrita anteriormente por OWENS (1969), JACKSON & SWEET,
1972 y HESLOP-HARRISON (1972).

7.3.2. Variaciones dentro del pinsapar

Durante los dos afios de estudio, los pinsapos aislados han
mostrado una tendencia a comportarse como masculinos claramente
superior a la de aquellos que crecen en masas densas. Al igual que en
otros bosques densos, en el pinsapar se producen formas de crecimiento
muy diferentes a las que tienen los drboles cuando crecen solitarios o con
buena iluminacién (bordes del bosque y claros). Asi en las zonas muy
densas los drboles pierden las ramas bajas, quedando la zona fotosintética
relegada a la parte superior de la copa (HARPER, 1977). Como los conos
femeninos y masculinos tienen una posicién predeterminada, en la zona
densa del pinsapar la produccién de conos femeninos siempre se ve
favorecida frente a la de masculinos (Fig. 7.15). En sitios mds abiertos,
por el contrario, los drboles mantienen todas sus ramas pudiendo producir
grandes cantidades de conos tanto femeninos como masculinos. Por todo
ésto pensamos que las distintas razones sexuales encontradas en la Reserva
son una consecuencia directa de las distintas formas de crecimiento que
adoptan los drboles (determinadas por la presencia o ausencia de luz). Un
hecho similar fue observado por SMITH (1981) en poblaciones de Pinus
de distintas densidades.
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Figura 7.16: Esquema de {a morfologia de los arboles segiin crezcan en zonas de alta
(A) 0 de baja (B) densidad en la Sierra de Grazalema. En negro |a localizacién de
los conos femeninos y en rayado la de masculinos. —
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7.3.3. Comparaciones de la floracién entre sierras.

Salvo pequefias diferencias los porcentajes de floracion fueron
similares en las tres sierras. También se dio en las tres poblaciones la
aparicién de los cuatro tipos florales descritos y el predominio de drboles
femeninos. Se han observado sin embargo algunas diferencias en las
producciones de conos masculinos que pueden explicarse de forma
inmediata cuando se observa la morfologia de los 4drboles de las tres zonas.
Asi, en la parcela de Sierra de las Nieves se encontraron muchos drboles
que habfan sido "limpiados” de ramas bajas, llegando a veces esta poda al
tercio superior de la copa del drbol. Ello elimina la posibilidad de que
produjeran mayor mimero de conos masculinos. En Sierra Bermeja sélo
los drboles de menor tamafio se encontraban en perfecto estado, mientras
que los drboles grandes estaban deformados y tenian la apariencia de las
plantas que son fuertemente castigadas por los vientos y la nieve. También
aqui la produccién de conos masculinos fue relativamente baja en
comparacién con la poblacién de Grazalema, donde los drboles de
morfologia piramidal son mayoria. A pesar de estas diferencias, las tres

poblaciones tienen un comportamiento parecido en la floracién.

7.3.4. Floracién y tamaiio de los drboles

Hemos encontrado durante los dos afios de estudio fuertes
correlaciones positivas entre el tamafio del drbol y su produccién de conos.
Esto no es de extrafiar ya que la disponibilidad energética de una planta

aumenta con su edad o tamafio (BARCELO & al., 1988) y con ella la
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parte que dedica a la reproduccion. Este fendmeno ha sido anteriormente

descrito en muchas especies de Pinus (LLOYD & BAWA, 1984).

También hemos observado que los individuos pequefios (y
j6venes) que entraban en floracién producian tnicamente conos femeninos,
siendo ésta su expresién sexual al alcanzar ld edad de la primera
reproduccién. En la mayoria de las coniferas ocurre este mismo fenémeno
(SEDGLEY & GRIFFIN, 1989). Sin embargo, es una excepcién a la
tendencia general observada en angiospermas, segin la cual los individuos
jévenes expresan el sexo que les supone menor coste energético (es decir,
el masculino BIERZYCHUDEK, 1984; LOVETT DOUST & al., 1986;
SCHLESSMAN, 1988). A medida que la planta aumenta su tamafo,
fiende a expresarse como femenina o monoica (SMITH, 1981;
McARTHUR & FREEMAN, 1982; LLOYD & BAWA, 1984). Asi, en
poblaciones formadas por plantas grandes se podrd encontrar una mayor
proporcidn de plantas femeninas que en poblaciones donde las plantas son
pequefias (SCHLESSMAN, 1988). En el pinsapo al igual que en ofras
coniferas estudiadas ocurre justo lo contrario, posiblemente por la fuerte

dominancia apical (OWENS, 1969; SEDGLEY & GRIFFIN, 1989).



8. POLINIZACION
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8.1. MATERIAL Y METODOS

8.1.1. Liberacién del polen

Para obtener una idea aproximada del tiempo que tarda un cono
masculino en liberar todo su contenido polinico y del que puede tardar un
drbol en liberar todo el polen, se marcaron ramas con conos masculinos en
cinco pinsapos de la Sierra del Pinar de Grazalema. Las ramas elegidas
estaban orientadas en direccién E y O, y en ellas se marcaron 1180 conos

que se censaron durante todo el tiempo que durd su exposicidn.

8.1.2. Evaluacién de la cantidad de polen en la atmésfera

En 1991 se estudiaron los cambios que experimenta el contenido
polinico de la atmdsfera a lo largo de la floracidn. El estudio se llevé a
cabo mediante captadores de polen formados por tubos de pléstico huecos
de 47 mm de perimetro, a los que se les adhiri6 una hoja de papel de
fumar de 44 x 47 mm impregnada en vaselina. Estos captadores eran colo-
cados en ramas expuestas al viento durante un cierto periodo de tiempo,
transcurrido el cual se colocaban en un soporte y se encerraban en cajas
para evitar su posible contaminacion durante el transporte al laboratorio.
En cada muestra se contaba el nimero de granos de polen de pinsapo en
una superficie de 13.3 x 47 mm. Las muestras se observaron directamente

sobre el papel de fumar al microscopio Gptico, con un objetivo de x40.
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El 17 de abril, fecha en la que ya se observé el inicio de la
floracién, se colocaron 17 captadores repartidos por la Reserva del Parque
de Grazalema. Catorce de los captadores se colocaron a lo largo de la pista
que cruza la Reserva partiendo del Puerto del Acebuche hasta el Puerto del
Horno de la Miera, en la zona donde el pinsapo se encuentra en baja
densidad, mientras que los otros tres se situaron dentro del pinsapar
propiamente dicho. En la Fig. 8.1 se muestra la localizacién de cada
captador. Todos ellos se colocaron aproximadamente a 2.5 m de altura .
sobre el suelo, y se retiraron semanalmente hasta el 4.V1.1991, fecha en

que la dispersion del polen habia finalizado.

También se estudiaron los cambios a lo large del dia de la
cantidad de polen en la atmdésfera durante dos dias consecutivos (7 y 8 de
mayo) con abundante dispersion de polen. Para ello se colocaron 6
captadores de polen, tres de ellos a 2.5 m de altura y otros tres a 5 m. Los
captadores se fueron retirando cada dos horas, salvo los que se colocaron a
dltima hora de la tarde (21:30), que permanecieron expuestos toda la
noche y se retiraron a las 9:30 horas del dia siguiente. Durante el tiempo
que durd el experimento, se anotaron las variaciones climatolégicas que

pudieran influir en la exposicién de los conos masculinos.
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Figura 8.1: Situacion de los captadores de polen dentro de la Reserva de |a Sierra de
Grazalema. 1-14, captadores colocades en zonas de baja densidad de pinsapoes.
15-17, captadores colocados dentre de |a masa de pinsapos. —»
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8.1.3. Viabilidad polinica

Para determinar la viabilidad del polen, durante el periodo de
floracién se recogicron ramas con conos masculinos de dos pinsapos de la
Sierra de Grazalema, uno de la zona de baja densidad y otro del pinsapar.
Estas ramas se llevaron al laboratorio donde se colocaron sobre papel
satinado. Dos dias después los conos habian liberado todo el polen que
contenian. Parte de este polen se montd en agua destilada y se midié en el
microscopio ptico (x40) con la ayuda de una regleta. El resto se recogié y
guardé en frascos de cristal que se¢ colocaron en sitioc seco y en la

oscuridad a 4 C.

Dos meses después, en la fecha aproximada en la que ocurre la
fecundacién en el campo (vease capitulo 4), se sembré ¢l polen en dos
medios de cultivo distintos: placas con agar (agar-agua al 0.8%) y
portaobjetos excavados. Ambos medios fueron esterilizados y se regaron
con agua destilada desionizada de pH 6. Las placas y portaobjetos se
colocaron en la oscuridad a 4 6 26 C, y cada dos horas se retiraron
muestras que se obsevaron al microscopio 6ptico (x40). En cada muestreo
se observaron 300 granos de polen por placa o portaobjeto, contando el
mimero de ellos que habia germinado y midiendo la longitud del mayor
tubo polinico encontrado. Un grano de polen se consideré como germi-
nado cuando su tubo pelinico tenfa una longitud minima de la mitad del
tamafio del grano. Cuatro meses después (6 tras su liberacién) se volvié a
sembrar el polen de los dos drboles en las mismas condiciones y se

procedid de la forma anteriormente descrita.
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" Lo porcentajes de germinacién en agar-agua y en los
portaobjetos fueron semejantes (96 v 99 % respectivamente), por lo que a

la vista de este resultado sélo se muestran los de agar-agua.
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8.2. RESULTADOS

8.2.1. Liberacién del polen

La orientacidn de las ramas es un factor importante que afecta a
la dehiscencia de los conos masculinos y a la liberacién del polen. En 438
h, el 86% de los conos marcados en orientacién este se habian abierto,
mientras que en el oeste sélo Io habian hecho un 50%. En sélo seis dias en
un drbol pueden haberse abierto el 100% de los conos masculinos, siendo
los que estdn en una exposicidn mds soleada los que lo hacen mds
rdpidamente. Cada cono masculino tardé un minimo de 26 h en liberar
todo su contenido polinico; este minimo ocurrié en condiciones de baja

humedad y fuertes vientos, por lo que la abertura total del cono fue rdpida.

8.2.2. Evaluacién de la cantidad de polen en la atmdsfera

El polen de pinsapo es de tamafio muy grande (para el corpus :
P,x=909 +35um; El,x =973 + 1 um; E2, X =923 + 1.2 um;
n = 22; para los sacos: profundidad X = 63.5 + 2.4 ym; longitud
X =619 + 1.5 um y anchura X = 61 + 3.5 pm; n = 22) lo que, junto
con la presencia de los sacos aeriferos lo hace inconfundible. Gracias a
ésto, se pudo distinguir con facilidad el .polen de pinsapo del de otras

especies presentes en el captador.

En la Fig. 8.2 se expone cémo cambid la cantidad de polen

adherida a los captadores en las zonas de alta y baja densidad durante el
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tiempo que duré la floracién masculina. Como se puede apreciar en dicha
figura, los pinsapos aislados comenzaron a liberar el polen un poco antes
que los del pinsapar. Los picos de ambas zonas estin separados
aproximadamente unos 11 dias, indicando un adelanto de la floracion en

las zonas m4ds bajas y soleadas,
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Figura 8.2: Variacion del contenido de polen de pinsapo en la atmédsfera en las zonas de
alta y baja densidad durante el periodo de floracién en 1991. Se muestran ademas
los datos de la zona de baja densidad eliminando unc de los captadores (el

ndmero 14) que habia sido colocado muy cerca de un arbol que produjo grandes
cantidades de polen.

En las zonas del Parque donde los pinsapos se encuentran
dispersos el volumen de polen que circula es muy bajo. Sélo uno de los
captadores, el situado en el "Hoyo del Vasco", recogié cantidades

apreciables de polen (debido a que se habia colocado a escasos metros de
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un pinsapo con gran cantidad de conos masculinos). Si se elimina este
captador la curva apenas se levanta del eje de abcisas, lo que indica que la
cantidad de polen que circula en las zonas menos densas, era insignificante
en comparacion con la que circula en el pinsapar. En estos captadores sin
embargo, si se encontraron grandes cantidades de otros tipos polinicos de
especies que estaban en floracién en este periodo, entre ellos: Tipo Pinus
pinea (representado en el Parque por un grupo de Pinus pinea y P.
pinaster que estdn plantados en La Camilla), Tipo Fraxinus angustifolia
(representado por Phillyrea angustifolia y P. latifolia), Tipo Pistacia
terebinthus (representado por Pistacia lentiscus y P. terebinthus), Tipo
Quercus coccifera (representado por Quercus rotundifolia) y Tipo Q. suber

(representado por Quercus faginea y Q. suber).

En la Fig. 8.3, se representa la variacién de la cantidad de
polen a lo largo de dos dias del mes de mayo en el pinsapar. La cantidad
de polen atrapada en los captadores durante el segundo dia fue
aproximadamente el doble que en ¢l primero (respectivamente 1047 y 519
granos). Las menores cantidades de polen fueron recogidas a vltima hora
de la tarde y durante toda la noche. El dia 7, el mdximo se situd entre las
tres y las cinco de la tarde. El dia 8 sin embargo se encontraron dos picos,
uno entre las 9-11 de la mafiana y otro entre las 15-17 h de la tarde.
Durante los dos dias seguidos que duré ¢l experimento el tiempo fue muy

inestable, con fuertes rachas de viento y manteniéndose el cielo nublado
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pricticamente todo el dia. A 5 m del suelo, la cantidad de polen fue
siempre mayor que a 2.5 m. Sin embargo la evolucién diaria de estas

cantidades, fue similar en la dos alturas.

8.2.3. Viabilidad polinica.

A los dos meses de su liberacién el polen almacenado germiné
en porcentajes cercanos al 100%, no aprecidndose diferencias en la

viabilidad del polen de los dos drboles estudiados (Fig. 8.4).

GERMINACION (%]

100 ?e-l e ——
tp=160 um
tp=450 um
80 [
oo | y
=100 wm

tp=73 um

20

1 L I'If' l L L |

2:30 11:30 13:30 15:30 17:30 19:301 7:30 2:30 11:30 11:3

HORAS

H arbol 1 W arbol 2

Figura 8.4: Germinacién del polen de pinsape de dos arboles uno situado en alta
densidad (arbol 1) y otro en baja densidad (4rbol 2) en placas con agar-agua a 26
C. En cada observacién se han visto 300 granos. Se indica ademas el tamafio
maximo que alcanzaron los tubos polinicos.
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Como se observa en esta figura, la curva de germinacién es
sigmoidal, con una fase inicial en la que no se produce germinacion, que
se corresponde con el periodo de hidratacién y aumento de volumen del
grano. En esta fase se separan los sacos polinicos y queda al descubierto el
leptoma (por el cual saldrd el tubo) aprecidndose una desorganizacién
estructural de la nexina. La germinacién del drbol 1 fue mas répida que la
del drbol 2 en todos los muestreos realizados, alcanzando este arbol casi el
100% de germinacién sélo en diez horas, mientras que en este mismo
tiempo, en el drbol 2 sélo habia germinado el 20%. Aunque no conocemos
como fueron los ritmos de germinacién del drbol 2 durante la madrugada,
a las 22 horas de la siembra habian germinado el 100% de los granos. Los
tubos polinicos observados estallaban cuando alcanzaban un determinado
tamafo, por lo que el mayor tubo polinico encontrado media 450 um de

longitud.

El polen sembrado a4 C germind en muy baja proporcién tras
24 horas, liegando a un porcentaje maximo del 1.6%. Por otra parte, el
polen almacenado en frio durante 6 meses no germiné en absoluto, no

encontrdndose ningun tubo polinico entre los 1000 granos examinados.
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8.3. DISCUSION

El aspecto mds llamativo de los resultados es la cantidad tan
baja de polen recogido en los captadores colocados en las zonas de menor
densidad si se compara con los del pinsapar. En las zonas abiertas los
pinsapos produjeron mayor cantidad de conos masculinos que en zonas
densas (véase capitulo 7), sin embargo al haber menos individuos por
unidad de superficie la cantidad polinica total es muy inferior. Este hecho
podria limitar fuertemente la polinizacion de los individuos aislados, tal y
como ha sido descrito anteriormente en otras especies. En Larix
occidentalis OWENS & MOLDER (1979) han descrito cémo las
poblaciones menos densas sufrian fallos en la polinizacién de sus conos
femeninos posiblemente como consecuencia de una falta de polen. La falta
de fecundacién como consecuencia de un defecto en la polinizacién es un
hecho conocido en muchas coniferas como Abies (OWENS & MOLDER,
1977b; SINGH & OWENS, 1981), Tsuga (COLANGELI & OWENS,
1991), Pseudotsuga (OWENS & al., 1991), Larix (OWENS & MOLDER,
1979) y Thuja (COLANGELI & OWENS, 1990a; OWENS & al., 1990).

Algunos de los captadores colocados en la zona de menor
densidad, se encontraban a cscasamente 1 Km del pinsapar propiamente
dicho, por lo que el polen proviniente de alli podria haber Hegado
fdcilmente y haber sido recogido por alguno de ellos. No parece ldgico
pensar que los vientos no hallan sido favorables en ninguno de los dias que
duré la floracién del pinsapo, por lo que este hecho hace pensar que

posiblemente el polen tenga una mala flotabilidad en el aire. Asi aunque
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los granos estdn dotados de dos flotadores, su enorme tamafio junto con la
gran humedad ambiental de la zona en cuestién, podrian dificultar su

suspensién disminuyendo la distancia de dispersidn.

Para la regeneracién natural del pinsapo en las zonas menos
densas podria ser necesario un aporte adicional de polen que mejorase la
polinizacién. El suplemento con masas polinicas es una préctica
recomendada en otros Abies y géneros como Tsuga, Pseudotsuga y Picea
(OWENS & MOLDER, 1977b; SINGH & OWENS, 1981; DENTI &
SHOEN, 1988; EL-KASSABY & DAVISON, 1990; EL-KASSABY &
al., 1990; COLANGELI & OWENS, 1990b y 1991) y que actualmente se

realiza en programas de reforestacién de alguna de estas gimnospermas.

In wvitro, el polen de pinsapo necesita sélo aguwa y una
temperatura adecuada para germinar igual que ocurre en el género Pinus
(MALIK, 1979). En ofras coniferas parecen ser necesarios oOtros
componentes, y a veces ni siquiera con medios suplementados se ha

conseguido la germinacion (SAID & al., 1991).

La viabilidad del polen de pinsapo se pierde tras un
almacenamiento prolongado, ya que cuatro meses mds tarde ningidn grano
logré germinar. En otras coniferas el polen almacenado en frio permanece
viable durante un tiempo mds o menos largo (3 meses en Larix leptolepis;
SAID & al, 1991; unos 2 afios en Tsuga heterophylla; COLANGELI &
OWENS, 1991; hasta 5 afios en Pinus; ZELLES in MALIK, 1979). En el
caso del pinsapo, en cambio, la capacidad germinativa parece perderse tras
el almacenamiento. Este factor puede ser importante en caso de querer

realizar polinizaciones artificiales, por ejemplo, en drboles aislados: en
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este supuesto serfa aconsejable utilizar siempre polen fresco, o bien

comprobar su viabilidad antes de realizar las polinizaciones.
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9.1. MATERIAL Y METODOS

El seguimiento mds exhaustivo de la fructificacién de los
pinsapos se ha llevado a cabo en la Sierra de Grazalema, en la que se
contaron las pifias producidas por 146 drboles desde 1989 hasta 1992.
Ademds, la cosecha de pifias se ha cuantificado en 34 drboles de Sierra de
las Nieves, y en 35 de Sierra Bermeja durante el otofio de 1991 y 1992,
En todos los casos se han empleado drboles en los que se conocia la
produccion de conos masculfnos y femeninos durante la primavera, de
forma que hemos podido determinar los porcentajes de transformacion en
pifias (que por conveniencia llamaremos porcentajes de "fructificacién” a
partir de ahora). Todos los censos de pifias se realizaron observando una

sola cara de los drboles con prismaticos.

En septiembre de 1991 se recolectaron aproximadamente 1000
pifias en la Sierra de Grazalema que se emplearon para estudiar
caracteristicas tales como el tamafio, peso, mimero de pifiones, tasa de
predacién por invertebrados etc. La muestra procedia de un total de 71
drboles, 9 de la zona de baja densidad y 62 del pinsapar propiamente
dicho. Todas las pifas recolectadas fueron llevadas al laboratorio donde se
separaron y numeraron, Las que mostraban signos de predacién por
insectos fueron separadas y se emplearon para determinar la intensidad de

los dafios producidos por predadores.

El mimero de pifiones total y el dafiado por invertebrados se
estimé en 30 pifias procedentes de 8 drboles. Debido a que éstas habfan

sido recolectadas varias semanas antes de que se iniciara la dispersién en
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el campo, el porcentaje de predacién estimado en ese momento podria ser
menor al encontrado en condiciones naturales. Por ello, las pifias dafiadas
s¢ guardaron individualmente en sobres de papel y se colocaron en la
oscuridad a temperatura ambiente durante 20 dias. Transcurrido este
tiempo se abrieron y se tomaron los siguientes datos: nimero total de
pifiones desarrollados, nimero de larvas en el interior de la pifia y mimero
de pifiones predados (el pifién se considerd predado sélo cuando la semilla
habia sido dafiada, no el ala). El resto de las pifias agujereadas se
repartieron en sacos de pldstico, que se abrian y humedecian cada cierto
tiempo hasta que se pudieron recoger individuos adultos de los insectos

responsables de los dafios.

En las pifas sanas se realizaron las siguientes medidas: en 100
pifias procedentes de 15 drboles, se midié la longitud y la anchura (tomada
en la zona central de la pifia) con un pie de rey con precision 0.1 mm y se
pesaron con precisién de 1 g. A 34 de éstas se les extrajeron todos los
pifones y se contaron. Para saber qué porcentaje del peso de la pifia
corresponde a escamas, pifiones y €je, estas partes se pesaron por separado
en una muestra de 15 pifias procedentes de cinco drboles. En esta muestra

se intentd recoger la amplia variacion de tamafios existente.

Los pifiones se midieron en longitud y anchura y se pesaron con
precision 0.1 mg. Se observé que los pesos mostraban grandes diferencias,
y para saber si esas variaciones guardaban alguna relacién con la presencia
de embridn, se tomdé una muestra al azar de 100 pifones procedentes de
cinco drboles. Cada uno de ellos se pesé con y sin ala y posteriormente se
abrié, anotando si tenfa o no embrién. De esta manera estudiamos la

correlacién entre el peso del pifidn y la presencia de embrién en ellos.
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Para saber qué nimero de pifiones con embrién se requieren
para el desarrollo de una pifia, se escogieron 40 de ellas entre los arboles
que habian presentado menor porcentaje de viabilidad. A estas pifias se les
extrajeron los pifiones y se abrieron todos, anotando el mimero de ¢llos

que contenfan embrién,

La viabilidad de la cosecha de pifiones se estudié en una
muestra de 224 pifias pertenecientes a 47 pinsapos (38 del pinsapar y 9 de
la zona de baja densidad). El mimero minimo de pifas estudiadas fue 2 y
el maximo 10. De cada una de ellas se tomaron al azar 20 pinones que se
diseccionaban para anotar si tenfan o no embrién. La eficacia de este tipo
de muestreo se comprobé comparando el porcentaje de viabilidad obtenido
en base al andlisis de 20 pifiones por pifia, con el porcentaje obtenido
analizando todos y cada uno de los pifiones de la pifia. La comparacion se
efectud en un total de 25 pifias proccdcnte.s de 5 drboles. Los resultados
del andlisis de varianza que contempla el efecto del método de estimacién

junto con la planta individual sobre el porcentaje de viabilidad (Tabla 9.1)

R=0750 n=860

Variable gl CM F p
Arbol 4 2020706  33.61 <0.001
Estima 1 630.366 10.48 D.002
Error 54 60.118

Tabia 9.1: Andlisis de varianza de la viabilidad de los pifionas entre arboles depeﬁdiendo
del método de estima utilizado. gl son los grados de libertad y CM es la media de
la suma de cuadrados. E} analisis es significativo para p < 0.05.
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demuestran que, ademds de existir fuertes variaciones entre drboles, el
método también afecta a la estima del porcentaje de viabilidad. En
promedio, el muestreo sobre 20 pifiones sobreestima el porcentaje de
viabilidad aproximadamente en un 14%. La mayor parte de los datos que
aportamos sobre viabilidad, estdn basados en este método, de manera que
las viabilidades reales son probablemente inferiores a las estimadas por

nosotros.
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9.2. RESULTADOS

9.2.1. Descripcion de las piias y piitones

Las pifias de A. pinsapo son verdosas y erectas y suelen estar
recubiertas de resina (Fig 9.1 A). Miden entre 9 y 15 cm de longitud
(Xx=13+2,n=85)yentre 3 y 4 cm de didmetro X=3.8+0,n=60) y
pesan entre 30 y 198 gr (X = 117.8 £ 2, n = 395). El tamaiio y la forma de
las pifias fueron caracteres muy variables entre arboles, as{ como el

tamafio de las brécteas ovuliferas (Fig. 9.1 By C).

Del peso total de la pifia inicamente el 22% corresponde a las
semillas, mientras que el 78% restante es debido mayoritariamente al peso
de las escamas y de éste sélo un 3% al eje. El nimero minimo de pifiones
por pifia fue de 198 y el miximo de 309 (X=247+6, n=34),
encontrdndose una fuerte correlacién positiva entre el mimero de pinones

desarrollados y ¢l peso de la pifia (Fig. 9.2).

Los pifiones miden entre 6 y 12 mm de longitud (X = 10.6 + 0,
n=20) y de 5 a 7 mm de anchura (X = 6.5 + 0, n =20), Estan rodeados de
bolsas de resina y recubiertos de un ala (Fig. 9.3 A). Los pifiones que
tienen embrién (llenos) y los que no lo tienen (vanos), son de un tamafio
semejante pero se diferencian en el peso (Tabla 9.2). Los pifiones llenos
iienen un peso medio de 111 mg y al abrirlos se observa una zona central,
el embrién, rodeada de una masa granulosa que corresponde al
endospermo. Por el contrario, los que estan vanos tienen la testa rigida y

dura y estdn huecos por dentro, quedando en el centro un tejido
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Figura 9.1: A- Aspecto general de las pifias de Abies pinsapo cuando estdn maduras. B-
Variacion del tamaiio de piftas maduras recolectadas de diferentes arboles. C-
Variacién del tamafio de las escamas seminiferas y de los pifiones en el memento
de la dispersién. —
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membranoso que corresponde al gametofito abortado (Fig. 9.3 B). Estos
pifiones pesan en promedio 75.7 mg (Tabla 9.2), siendo este peso
significativamente distinto del de los que estaban llenos (F = 38.7,
p < 0.001). La diferencia entre unos y otros se corresponde con ¢l peso

del embrién y del endospermo que es de unos 35.7 mg.
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Figura 9.2: Relacién entre el nimero de pifiones por pifia y el peso de ésta. n = 34. Las
pifias proceden de 6 arboles.

Una pina puede llegar a desarrollarse por completo sin contener
ningiin piiién con embridn. En la Fig. 9.4 se muestra la frecuencia de
pifiones con embrién por pifia procedentes de 9 drboles con bajo
porcentaje de viabilidad. En ella puede observarse que ¢l 70% de las pifias
muestreadas contenian menos de 10 pifiones viables, y sin embargo

estaban perfectamente desarrolladas. También puede comprobarse que era
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Figura 9.3: A- Aspecto de los pificnes de Abies pinsapo a los que se les ha eliminado el
ala. Las zenas oscuras representan la posicion de las bolsas de resina. B- Corte de
un pifidn sin embrién (izquierda) y con embridn (derecha), en el centro se muestra
la morfologia del embrién. —»
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frecuente el desarrollo de pifias que no contenfan méis que uno o dos

pifiones con embrién (20% de la pifias).

Peso (mg) % del Peso total

Embrion Total Piiidn Pifién Ala n

Presente 1114 +4 97713 877 12.2 55
Ausente 757 +4 6181+3 8186 18.3 45

Tabla 9.2: Peso de los pifiones con y sin embrion de cince arholes de |a Sierra de
Grazalema. Se dan las medias seguidas del error standard. n es el tamafio de la
muestra. El peso del pifidén corresponde al total menos el peso del aia.

NUMERO DE PINAS
12

10

M o Lakd

¢ 1 3 B 7 9 1113 16 17 18 2Y 23 26 27 29 21 33 36 37 39 41 43>43

0

PINONES LLENOS/PINA

Figura 9.4: Frecuencia de pifiones llenos por pifia en los arboles que se encuentran en
baja densidad de la Siema de Grazalema. Se abrieron todos los pifiones de cada
pifia en una muestra de 40 pifias.
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En las pifias del pinsapo se encontraron dos tipos fundamentales
de predadores. El mds destructivo fue una larva de polilla perteneciente a
la familia Pyralidae. Las larvas mayores tuvieron unos 2 cm de longitud y
pueden facilmente pasar de una pifia a otra (Fig. 9.5 A y B). Se alimentan
de embriones, alas, escamas y, en general, de cualquier parte de la pifa.
En las pifias predadas encontramos entre 1 y 10 larvas (x = 4 + 0). El
porcentaje de predacién en 1991 en la Sierra de Grazalema por este tipo de
larva lleg6 a ser en algunos drboles hasta del 60%, con una media del
16%. En las pinas atacadas el promedio de pifiones destruidos era del
46%. El segundo tipo de larva pertencce a un Diptero de la familia
Cecidomyiidae, y fue mucho menos destructiva. Estas larvas son pequeiias
(unos 2 mm) y de color blanco. Se encontraron de 2 a 4 larvas dentro de
los pifiones dafiados, sin que se pudiera advertir ningiin signo exterior en
ellos. Debido a su pequeiio tamafic y escasa movilidad no causan grandes
destrozos en la pifa, limitdndose a alimentarse del pifién en el que se

encuentran.

9.2.2. Variaciones entre aios en la produccion de piias

La produccién media de pifias en la Sierra de Grazalema desde
1989 hasta 1993 se muestra en la Fig. 9.6. En los cuatro afios estudiados
la produccién fue muy irregular, siendo la de 1991 la mejor cosecha con
una media de 30 pifias por drbol. En la primavera de 1990 y 1993 los

arboles no florecieron, por lo que no hubo cosecha de pifias en esos afios .
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Figura 9.5: A- Aspecto de la larva de Pyralidae. B- Destrozos causados por la larva de
Pyraiidae en las pifias de Abies pinsapo. —»
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Figura 9.8: Produccién media de pifias/arhol en la Sierra de Grazalema desde 1989

hasta 1993. n = 146 durante el periodo 1990-1993 y n = 89 para 1989. Las lineas
verticales representan el envor standard.

Los porcentajes medios de fructificacién en la Sierra de
Grazalema en 1991 y 1992 se exponen en la Tabla 9.3. En 1991 el
porcentaje medio de fructificacién fue del 31%, y los drboles produjeron
entre 0 y 325 pifias. En 1992 el porcentaje de fructificacién fue
significativamente superior (T = 2.97, p < 0.01), aunque la produccién

media de pifias fue algo menor, y vari6 entre 0 y 191.

En 1991 los pinsapos que tuvieron grandes cantidades de conos
femeninos durante la floracién, fueron los que tuvieron mayor cosecha de

pifias (r =0.826, p < 0.0l, n=145) y mayor porcentaje de
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Ao Variable Sierra ; + e.s. M n
1991
Pifias/arbol SG 297 + 5a 4 146
SN 313 +6a 26 34
S8 281 +7a 14 35
Fructificacién (%) SG 3M10+4Db 21 146
SN 63.7 +10¢c 62 34
SB 577+ 8¢ 687 35
1992
Pifias/arbol SG 269 + 3d 14 145
SN 650 +10e 43 34
SB 420 +9e 22 35
Fructificacion (%) 5G 37.0 £ 8f 31 145
SN 713 +9g 75 34
SB 716 +9g 62 35

Tahla 9.3: Produccién de pifias por arbol y porcentajes de fructificacién de los arboles
censados en Sierra de Grazalema (SG}, Sierra de las Nieves (SN) y Siemra
Bermeja (SB) durante 1991 y 1982, n es el tamafio de |a muestra. e.s. error
stdndard. M es la mediana de la distribucién. Dentro de cada variable muestras
con letras desiguales son significativamente distintas (test de Duncan p = 0.05).

fructificacién (r = 0.597, p < 0.01, n = 145). Ademds, los drboles con
mayor cosecha de pifias diferenciaron una mayor cantidad de yemas
florales para 1992, tanto masculinas como femeninas, que aquellos que
tuvieron menor cosecha (para los conos femeninos r = 0.262 y para los
_masculinos r =0.383, p<0.01 y n= 145 para ambos). También en
1992 observamos la correlacién positiva entre el mimero de conos
femeninos y el de pifias desarrolladas (r = 0.61, p < 0.01, n = 146), as{
como con el porcentaje de fructificacion (r = 0.226, p < 0.01, n = 146).
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En cuanto a las otras dos sierras (Sierra de las Nieves y Sierra
Bermeja) disponemos de datos para 1991 y 1992 (Tabla 9.3). En estas dos
localidades la cosecha de 1992 fue significativamente superior a la de 1991
(T=243,p<0.05yT =5.8, p < 0.0! respectivamente para Sierra de
las Nieves y para Sierra Bermeja), pero los porcentajes de fructificacién
. no variaron significativamente entre anos (T =0.78, p> 04 y
T =1.05, p=0.29 para Sierta de las Nieves y Sierra Bermeja

respectivamente).

Durante los dos afios de estudio, el mimero de conos femeninos
estuvo positivamente correlacionado con el de pifias (para Sierra de las
Nieves en 1991, r = 0.965 y en 1992 r = 0.790, n = 34 y p < 0.001;
para Sierra Bermeja en 1991 r = 0.968 y en 1992 r = 0.971, n =35 y
p < 0.001). Ademds en 1991 los drboles que tuvieron mayor cosecha de
conos presentaron mayores porcentajes de fructificacién (en Sierra de las
Nieves r = 0.66, n =34 y en Sierra Bermeja r = 0.562, n = 35;
p < 0.001 para ambas). En cambio en 1992 el porcentaje de fructificacién
no estuvo correlacionado con el niimero de conos femeninos de la planta,
ni en Sierra de las Nieves (r = 0.027, n = 34, p > 0.05) ni en Sierra
Bermeja (r = 0.001, n = 35, p > 0.05).

9.2.3. Variaciones entre sierras

El porcentaje de fructificacién en 1991 varié significativamente
entre las tres sierras estudiadas (F = 10.5, p < 0.0001), siendo mucho
mayores los de Sierra de las Nieves (63.7%) y Sierra Bermeja (57.7%)
que ¢l de la Sierra de Grazalema (Tabla 9.3). El mimero de pifias por
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drbol en Sierra de las Nieves oscilé entre 0 y 112 (x = 31), mientras que

en Sierra Bermeja oscild entre 0 y 159 (x = 28).

En 1992 los porcentajes de fructificacién volvieron a variar
entre sierras (Tabla 9.3; F = 13.4, p < 0.001), siendo de nuevo
superiores los de Sierra de las Nieves y Sierra Bermeja que el de la Sierra
de Grazalema. La produccién media de pifias por drbol en Sierra de las
Nieves fue de 65, mientras que en Sierra Bermeja la produccién media fue

de 42.

9.2.4. La cosechas de pifias en funcién de la densidad de la poblacién

En 1991 los arboles aislados de Grazalema tuvieron una cosecha
de pifas mucho mayor que los que viven en masas densas (Tabla 9.4). La
media fue de 81 pifias en las zonas de baja densidad mientras que los del
pinsapar sélo produjeron 19. El porcentaje de fructificacién en zonas
abiertas también fue mucho mayor (del 43%) que en zonas de alta
densidad (del 27.5%), resultando estas diferencias altamente significativas
(T = 3.85, p < 0.0001).

Este comportamiento se repitié en 1992 (Tabla 9.4). La cosecha
media de pifias en lbs arboles aislados fue de 52 micntras que en los del
pinsapar fue tan sélo de 21, y de nuevo el porcentaje de fructificacion de
los pinsapos que viven en baja densidad fue mayor (46.5% frente al
38.8%), volviendo a resultar las diferencias significativas (T = 2.11,

p = 0.03)
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Afic  Variable Densidad (1) x +tes. M n
1991
Pifas/arbol A 187 +4a 2 120
B 807 +4b 27 26
Fructificacion (%) A 275+ 4c 8 120
B 430 1+ 6d 51 26
1982
Pifias/arbol 210x2e 12 118

525 +11f 28 27

Fructificacion (%) 356+ 4¢ 28 118

465 +7h 43 27

w > @ >

1, nimero de pinsapos por Ha. A, zona de aita densidad, (3400
pinsapos/Ha); B, zona de baja densidad, (150 pinsapos/Ha).

Tabla 9.4: Produccion de pifias por arbol y porcentajes de fructificacion en la Sierra de
Grazalema en zonas de alta y baja densidad durante 1991 y 1992, n es el tamaiio
de la muestra. e.s, error stindard. M es la mediana de la distribucién, Dentro de
cada variable medias con letras distintas son significativamente diferentes (test de
la T-Student para p = 0.05)
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9.2.5. Efecto de la densidad de la poblacién sobre la proporcién de

piitones viables por piiia

La viabilidad de la cosecha de pifiones mostré importantes

diferencias entre las dos subpoblaciones de pinsapo de la Reserva de

Grazalema (Fig. 9.7). En los aislados la viabilidad media fue del 21% con

una mediana del 14%, mientras que en el pinsapar la viabilidad media fue

cuatro veces mayor (del 82%), con una mediana del 81 %. Aunque la

identidad del drbol tiene un claro efecto sobre el porcentaje de viabilidad

(Tabla 9.3), el efecto debido a la densidad de la poblacién es muchisimo

mds fuerte. El 79% de las variaciénes en viabilidad la explica la zona

donde vive el drbol, y sélo €l 7% de la varianza la explica la identidad del

arbol.

R=0858 n=224

Variable gl CM F p CV(%)
Densidad 1 81187558 83281 5x105 792
Arbol (densidad) 44 621.98 633 3x1018 76
Error 178 98.30

Tabla 9.5: Andlisis de varianza de la viabilidad de la cosecha de pifiones de los arboles
de alta y baja densidad de |a Sierra de Grazalema. Andlisis por zona y por arbol. gl
son los grados de libertad, CM es la media de |a suma de cuadrados y CV son {os

compenentes de la varianza. El andlisis es significativo para p < 0.05.

Las diferencias entre las pifias de los drboles aislados y las de

los del pinsapar no se reducen a la proporcién de pifiones viables, sino que

también afectan a las dimensiones de las pifias y a su peso (Tabla 9.6). Los



VIABILIDAD

Fructificacion 191

100

80

00

40

20

i NN NN RN NN AR NN

T2 3 48 @ ¥ B8 1011290 4 0T W0 0 2 S 20 24 26 26 2T B0 00 01 OF 00 3¢ 08 00 OF OB 06 40 41 42 40 4k 45 <8 47

ARBOL

Figura 9.8: Porcentajes de viabilidad de la cosecha de pifiones de los arboles de aita y

baja densidad de la Sierra de Grazalema durante 1991. En cada barra, 1a linea
horizontal representa ia media y la vertical el maximo y el minimo. En color se
muestran los drboles de la zona de baja densidad.
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arboles del nticleo denso del pinsapar producen pifias mds grandes que los

aislados.

Variable Densidad(!} X + €.5. n
Peso (g) A 1436 + 2 114
B 1073+ 2 281
Longitud (mm) A 139.7 + 2 85
B 1251 + 2 60

1, nOmero de pinsapos por Ha. A, zona de alta densidad
(3400 pinsapos/Ha); B, zona de baja densidad (150
pinsapos/Ha).

Tabla 9.6: Peso y longitud promedio de las pifias de los arboles que viven en alta y baja
densidad de la Sierra de Grazalema. e.s. es el error standard y n el tamaiio de la
muestra.

En la Tabla 9.7 se exponen los resultados de un andlisis de
varianza que analiza el efecto del drbol individual y de la zona en que
vive, sobre el peso. de las pifias. Puede comprobarse que, aunque hay
diferencias significativas entre drboles, el factor mds importante es
precisamente el que la planta esté creciendo en una zona densa o esté

aislada.

Si multiplicamos la viabilidad media de cada zona por la
cosecha media de pifiones de cada 4rbol, obtendremos una estima del
nimero de pifiones viables producidos por drbol. En ¢l pinsapar en 1991
este mimero fue de 3800, mientras que en las zonas abiertas fue de 4200
(Tabla 9.8). Al muiltiplicar ¢l mimero estimado de pifiones viables

producidos por drbol por el mimero de drboles que viven en una Ha en
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" R=08604 n=395

Variable gl CM F p
Densidad 1  115253.95 271.08 <0.001
Arbol (densidad) 12 11670.00 27.45 <0.001
Error 381 42513

Tabla 9.7: Analisis de varianza de la variacion del peso de las pifias en funcion de la
zona donde vive el pinsapo (alta o baja densidad) y del arbol. gl son los grados de
libertad y CM es la media de la suma de cuadrados.

cada una de las dos subpoblaciones, observamos que en el pinsapar se
liberaron unos trece millones de pifiones viables por Ha, mientras que en

las zonas abiertas la produccién fue tan sélo de seiscientos mil.

Variable Alta densidad Baja densidad
Fifiones viables/ 3864 (833) 4187 (989)
Pifiones viables/Ha 13 x 10° 6.3 x10°

Tabla 9.8; Estimas de la produccién de piftones viables per arbol y por Ha en las dos
subpoblaciones de la Sierra de Grazalema en 1991. Entre paréntesis se muestra &l
error standard.

Los drboles que durante la floracién se comportaron como
"femeninos" o "totales" (llamamos femenino a un pinsapo cuando
unicamente produjo conos florales femeninos, mientras que los pinsapos

totales tuvieron conos tanto femeninos como masculinos; véase Capitulo
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7), presentaron diferentes porcentajes de viabilidad en cada subpoblacién
(Tabla 9.9). En las zonas de baja densidad los drboles femeninos tuvieron
menos pifiones con embrién que los pinsapos con conos de los dos sexos.
En el pinsapar, por el contrario, fueron los pinsapos femeninos los que
tuvieron un mayor porcentaje de viabilidad de sus pifiones. Estas
diferencias entre zonas y tipo floral resultaron ser significativas, y pueden
aclarar las diferencias encontradas en los porcentajes de viabilidad en
zonas de alta y baja densidad, por guardar un relacién directa con la

cantidad y calidad de polen disponible.

Densidad("}  Tipo floral X +€5 n

Alta Total 633+ 5
Femenino 80.0 + 2

Baja Total 318 + 1
Femenino 83 +5

1, nimero de pinsapos por Ha. Zona de alta
densidad (3400 pinsapos/Ha); Zena de baja
densidad {150 pinsapos/Ha).

Anilisis de varianza

R=0.641 n=15
Variable gl CcM F p
Densidad 1 8552 393 <0.001
Tipo 1 42 0.1 0.684
Densidad xTipo 1 1448 59 0.033
Error 1 243

Tabia 9.9: Viabilidad promedio de Ia cosecha de pifiones de los arboles de alta y baja
densidad de |a Sierra de Grazalema, en relacién con el tipo floral que presentaron
en la floracion. gl son los grados de libertad y CM es 1a media de la suma de
cuadrados.
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9.3. DISCUSION

Como es caracteristico de los abetos mediterrineos
(GAUSSEN, 1964), las pifias de Abies pinsapo tienen un tamafio muy
grande, aunque en realidad su peso y longitud son variables dependiendo
del mimero de pifiones desarroflados que contengan. En cuanto a los
porcentajes de predacién, los encontrados en la Sierra de Grazalema no
son demasiado altos (15%) si se los compara con los de otras coniferas (en
Pseudotsuga menziesii llega a ser del 44%; EL-KASSABY & DAVISON,
1990), donde las pérdidas originadas por insectos que se desarrollan en los
conos llegan a ser uno de los factores mds limitantes de la produccién de
semillas por drbol (EI-KASSABY & DAVISON, 1990; SINGH &
OWENS, 1982; OWENS & al., 1991; FORCELLA, 1979; SHEA, 1989a
y 1989b).

Tal y como hemos visto en los resultados, las pifias pueden
desarrollarse completamente sin contener un solo pifion viable. Esto es
debido a que la fecundacién de los primordios se produce dos meses
después de la polinizacion, cuando las semillas y las pifias tienen ya un
gran tamaiio y estdn casi por completo desarrolladas (véase Fig. 5.10 del
Capitulo 5). Una vez que las pifias han llegado a ese estado de desarrollo,
el que tengan mayor o menor mimero de embriones fecundados no es una
traba para que completen su maduracion, y en realidad las pifias y pifiones
de baja calidad son extermamente indiferenciables de las buenas. Esto
ocurre también en otras coniferas (OWENS & MOLDER, 1979; SMITH,

1981), pero contrasta fuertemente con lo que sucede en las angiospermas,
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donde muy a menudo los frutos abortan si contienen pocas semillas o éstas

son inviables (STEPHENSON, 1981; LOVETT & LOVETT, 1988).

La produccién gliobal de pifias en €l pinsapo s¢ mostré muy
irregular de un afio a otro. Aunque cinco afios es un periodo de tiempo
demasiado corto para poder descifrar el patrén interanual de produccion de
pifias, las observaciones que hemos realizado en las ramas nos permiten
ver un cierto ritmo en la produccién de conos florales y pifias. En los
pinsapos, los ¢jes de las pifias de anteriores floraciones permanecen
durante largos periodos de tiempo (mds de 20 afios), por lo que
conociendo la edad de la rama se puede saber cudndo produjo conos
florales y cudndo no lo hizo. En base a esta observacién hemos concluido
que existe un afio de descanso o de ausencia de floracién cada uno 6 dos
afios de cosecha, tal y como se aprecia en la Fig. 9.9. Una explicacién
para este hecho puede ser que, al igual que ocurre en muchos drboles
frutales, tras una abundante produccién vendria una fase de escaso
crecimiento vegetativo y escasa o nula iniciacién de yemas florales, con la
consiguiente disminucién de la cosecha del afio siguiente. El efecto
negativo que una cosecha abundante tiene sobre el crecimiento vegetativo
de una planta es un suceso ampliamente conocido (BARCELO & al.,
1988; HARPER, 1977) y que ha sido anteriormente documentado para
otras gimnospermas (OWENS, 1969). Ademds, los ciclos de cosechas
cada 2 6 3 afios son comunes en Abies lasiocarpa (SINGH & OWENS,
1981), A. concolor (SHEA 198%9a y b), Abies balsamea (HOULE &
PAYETTE, 1991), Picea mariana (CARON & POWELL, 1989%) vy
Pseudotsuga menziesii (OWENS, 1969).
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Figura 9.9: Ciclos de preduccién de cosecha de los arboles del pinsapar de |la Sierra de
Grazalema. Aniba se muestra el ciclo estimado a partir de la observacién de los
restos de las pifias que persistian en varias ramas. Abajo el ciclo observado
mediante el conteo de los conos durante este estudio.
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Durante los dos ciclos estudiados exhaustivamente, hemos
comprobado que los drboles que se desarrollan en zonas mds abiertas han
producido mayor cosecha de pifias. En parte, esto es debido a que
produjeron més conos femeninos (véase Capitulo 7), pero también a que
han presentado mayores porcentajes de fructificacién. Por otro lado, y
como se ha expuesto en los resultados (Fig. 9.7), estos drboles aislados
con altos porcentajes de fructificacion presentaban a veces tan sélo un 3 %
de viabilidad en sus semillas. Un hecho similar ha sido encontrado en

Pinus contorta (SMITH, 1981) y Picea glauca (CARON & al., 1990).

Podria suponerse que la escasa proporcién de semillas con
embrién permitié a los drboles aislados transformar en pifias un mayor
mimero de conos floriferos femeninos que los drboles de zonas densas. Sin
embargo esta explicacién no parece razonable si tenemos en cuenta que los
conos inician su desarrollo dos meses antes de que ocurra la fecundacién,
y que pricticamente no existen pérdidas posteriores a ella {véase Fig. 5.13
del Capitulo 5). Las plantas no podrian, en principio, percibir €l escaso
nimero de embriones que se van a originar en esas pifias hasta dos meses
después de la polinizacién, cuando su desarrollo estd ya muy avanzado.
Por lo tanto parece mds légico pensar que, sobre todo en los drboles de
zonas densas (que tienen menor superficie fotosintética), se daria un
fendmeno de competencia entre los conos que resultaria en un menor

porcentaje de fructificacién que el de los drboles aislados.

En iltima instancia, la escasa proporcién de semillas con
embridn en los drboles aislados fue originada por la falta de polen en el
aire en las zonas menos densas del pinsapar, tal y como se observé al

estudiar la polinizacién (véase Capitulo 8). Esta idea se ve apoyada por el
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hecho de que en estas zonas fueron los drboles que hemos llamado
"totales” (con conos de los dos sexos), los que tuvieron mayores
porcentajes de viabilidad, mientras que en los exclusivamente femeninos la
proporcién de semillas viables fue bajisima (ya que no recibieron siquiera
polen propio). En conclusién, la geitonogamia (genéticamente equivalente
a la autogamia) permite a los pinsapos aislados aumentar la produccién de

pifiones viables.

En las partes densas del pinsapar, donde el polen disponible en
el aire no limit6 en gran medida la fecundacién de los primordios
seminales, el comportamiento de los drboles fue radicalmente distinto. La
viabilidad de la cosecha fue alta para todos los drboles, pero los pinsapos
exclusivamente femeninos tuvieron mayor proporcién de semillas con
embrién que los que habian producido conos de los dos sexos. Dicho de
otra manera, los mayores porcentajes de viabilidad se dieron en drboles
que no tenfan grandes restricciones polinicas (por vivir acompafiados de
otros), y en los que ademds todos sus embriones eran alégamos (por no
haber producido polen). En cambio en los pinsapos con conos de los dos
sexos, habrian abortado un cierto mimero de embriones autdgamos,

causando las diferencias observadas entre drboles "totales” y "femeninos”.

En muchas gimnospermas el aborto del embrién durante las
primeras fases del desarrolio suele ser una consecuencia directa de la
autogamia (lo que cominmente se denomina autoinviabilidad del embridn;
OWENS & al., 1991), siendo frecuentemente explicada por una
acumulacién de genes deletéreos recesivos (OWENS & MOLDER, 1979;
SMITH, 1981; SORENSEN, 1982; VILLAR & al., 1984; CRAM, 1984,
COLANGELI & OWENS, 1990a y b; OWENS & al., 1990 y 1991;
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LEWANDOWSKI & al., 1991). Una explicacién alternativa seria la
existencia de alguna forma de autoincompatibilidad de tipo post-cigético.
Aunque la inviabilidad de los embriones por endogamia y los fenémenos
de incompatibilidad tardfa pueden parecer similares, en la préctica existen
formas de diferenciarlos (SEAVEY & BAWA, 1986). Asi, como los genes
letales en homocigosis se expresan en distintos momentos de la vida de la
planta, seria de esperar que la depresién por endogamia se manifestase de
forma secuencial bloqueando diferentes estados del desarrollo. Por el
contrario si el bloqueo se realiza siempre en un mismo momento esto
podria indicar la actuacién de algin mecanismo de incompatibtlidad post-
cigética (SEAVEY & BAWA, 1986). En el caso de A. pinsapo los
indicios encontrados sugieren mds bien la existencia de depresién por
endogamia, tanto por las diferencias en la viabilidad de las semillas como

en ¢l posterior desarrollo de las plantulas (véase ¢l Capitulo 11).

Las situaciones anteriormente expuestas tienen también otras
implicaciones. Mientras que en las zonas abiertas las semillas que se
producen procederian de autofecundacién (al igual que en Larix
occidentalis; OWENS & MOLDER, 1979), en las zonas con altas
densidades de pinsapos las semillas procederian de cruces alégamos y
autégamos, siendo la proporcién de semillas aldgamas muy alta
(recuérdese que en estas zonas también fue mayor la proporcion de
pinsapos femeninos que en zonas aisladas, véase Capitulo 7). De esta
forma, en las zonas densas se irfan incorporando siempre nuevos genotipos
a las siguientes generaciones, mientras que donde los 4rboles estdn
dispersos los nuevos individuos. serdn muy parecidos genéticamente a los

que existian. En poblaciones de Picea glauca se ha encontrado que la
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densidad de la poblacién no afecta a la tasa de endogamia, ya que el polen
es transportado a grandes distancias (DENTI & SHOEN, 1988). En el
pinsapo, en cambio, el polen no tiene esta capacidad de dispersién, de
manera que las variaciones de densidad de la poblacién si afectardn a Ia

tasa de endogamia.

El efecto descrito anteriormente tiene consecuencias importantes
cuando se recolectan pifias y pifiones para emplearlos en programas de
reforestacién. Como hemos visto, los édrboles aislados tienen mayor
cosecha de pifias y a menudo son también los que presentan mayor
facilidad de acceso a la copa, ya que conservan todas sus ramas bajas.
Esto hace que las recolectas de pifias se realicen preferentemente sobre
estos drboles, siendo en gran medida un esfuerzo imitil ya que son los que
menor viabilidad de semillas presentan. Para las recolecciones proponemos
que se seleccionen drboles de las zonas mds densas, donde las pifias con

seguridad son de buena calidad.

Todas las causas anteriormente expuestas sugieren que la
regeneracion natural de las poblaciones poco densas de A. pinsapo es
dificultosa, debido al bajo porcentaje de viabilidad de sus semillas, asi
como a su menor mimero. Este problema se podria ver aliviado
aumentando artificialmente las disponibilidades polinicas de estos drboles

durante 1a floracidn.



10. GERMINACION
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10.1. MATERIAL Y METODOS

Para realizar los experimentos se recolectaron pifias durante el
otofio de 1989 y 1991 de 4rboles de la Sierra de Grazalema que habian
sido previamente marcados. Los pifiones s¢ extrafan de las pifias y se
guardaban en seco en el frigorifico a 4 C hasta ¢l momento en que fueron

sembrados.

Al manipular los pifiones, observamos que las semillas menores
de 60 mg frecuentemente no poseian embrién, por lo que en ningin caso
podrian germinar (Tabla 9.2, Capitulo 9). Debido a ello, y antes de
realizar los experimentos de siembra, quisimos comprobar este resultado y
para ello seleccionamos 230 pifiones menores de 60 mg, procedentes de
dos drboles. Estos pifiones se sembraron en febrero de 1990 sobre placas
de Petri y de ellos sélo 20 germinaron (8.7%), lo que atin refucrza mas la
idea de que las semillas menores de 60 mg son bdsicamente inviables. A
partir de este momento y para todas las siembras posteriores que a
continuacién detallamos, los pifiones utilizados pesaron siempre mds de 60

mg.

Para las siembras realizadas en el laboratorio se han utilizado
placas de Petri estériles cubiertas con dos capas de papel de filtro, en las
cuales se colocaban 10 pifiones por placa. Antes de sembrar las semillas se
les eliminaba el ala y se lavaban en una solucién acuosa de hipoclorito
sodico al 5% para evitar el desarrollo de hongos. Las placas se colocaron
a una temperatura que oscilé alrededor de los 20 C y se iluminaban

durante 10 h diarias. Todas ellas se mantenfan tapadas y los sustratos se
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conservaban constantemente himedos con riegos periédicos. Un pifién se

consideré germinado cuando la longitud de la raiz fue mayor de 1 mm.

Con el fin de ver la influencia que podian tener los dafios
producidos en la testa de los pifiones al ser manipulados o al ser
dispersados en el campo, sobre la tasa de germinacion, elegimos una
muestra de 1050 pifiones procedentes de dos drboles, y aproximadamente a
la mitad de ellos se les pinché con una aguja las bolsas de resina que los
recubren mientras que la otra mitad permanecid intacta, sirviéndonos de
control. Ambos tipos de pifiones se sembraron en placas de Petri con dos
tipos de sustrato diferentes, bien con papel de filtro, o bien rellenas de
tierra procedente del pinsapar. De esta manera pudimos comprobar
también si el sustrato utilizado en la siembra podia tener algin tipo de
efecto sobre la tasa de germinacién. La siembra se realizé en febrero de
1990 y los pifiones que no germinaron se guardaron de nuevo en el
frigorifico hasta febrero de 1991, en que volvieron a sembrarse en placas

con papel de filtro.

A fin de saber si la identidad de la planta madre que produce el
pifién tiene algiin efecto sobre la tasa de germinacién, se eligieron semillas
recolectadas en septiembre de 1991 procedentes de dicz pinsapos de la
Sierra de Grazalema, seis del pinsapar propiamente dicho y cuatro de la
zona de baja densidad de la Reserva. A estos pinsapos se les habia
cuantificado previamente la floracién y la fructificacién (ver Capitulos 7 y
9). De cada 4rbol se eligieron 30 pifiones y se pusieron a germinar en

placas de Petri sobre papel de filtro estéril en febrero de 1992.



Germinacién _ 205

En noviembre de 1991 se realizaron siembras en el campo
destinadas a determinar si el lugar donde se depositan las semillas afecta
de alguna manera a la germinacin. Para ello se eligieron tres zonas de
caracteristicas muy diferentes: un claro del bosque, donde la luz entra
directamente durante buena parte del dia y del afio; una zona cercana a la
anterior pero dentro del bosque, donde no entra luz directa en ningin
momento del dfa; y finalmente, una zona llana fuera de lo que es el
pinsapar propiamente dicho (Llano del Revés), donde ademds de llegar la
luz durante todo el dia existen otras muchas condiciones diferentes a las

que se dan dentro del bosque.

En cada una de las tres zonas descritas se sembraron
directamente sobre el suelo dos réplicas de 60 pifiones cada una. Cada una
de las réplicas se cubria con una caja confeccionada con malla pldstica (20
X 20 x 12 cm) para evitar tanto la desaparicién de los pifiones como la
llegada accidental de otros nuevos. Las parcelas de estudio fueron visitadas
periédicamente hasta seis meses después del comienzo del experimento,

anotando en cada ocasidon el nimero de pifiones que habia germinado.

A la vez que se sembraron estos pifiones en el campo, en el
laboratorio se pusieron otros a germinar en placas de Petri con papel de
filtro estéril, sirviendo estas semillas como un control del porcentaje
méximo de germinacién. Todos los pifiones utilizados en este experimento

eran de un sé6lo 4rbol situado en el Puerto del Pinar.
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10.2. RESULTADOS

10.2.1. Efecto del dafio mecdnico a la testa y el tipo de sustrato sobre

la tasa de germinacion.

En la Tabla 10.1 se expone la proporcion de semillas (todas

mayores de 60 mg) que germinaron en varias combinaciones de dos tipos

de tratamiento (sustrato y accién mecdnica sobre la testa). Como puede

observarse, la rotura de las bolsas de resina que rodean al piiién tuvo un

efecto dréstico sobre su capacidad de germinacién. De un total de 480

pifiones a los que se aplicé dicho tratamiento, tan sélo uno germing, lo que

representd una tasa de germinacién del 0.2%. Por otra parte, el porcentaje

de germinacién de las semillas intactas sobre papel fue muy superior al de

las germinadas sobre tierra (Tabla 10.1), siendo significativo el efecto del

sustrato utilizado sobre la tasa de germinacién de los pifiones intactos

(2 =17.8, p < 0.01).

Sustrato Pinchados  Germinacion (%) n

Tierra + 0.0 230
- 46.6 300

Papel + 04 250
- 64.0 270

Tabla 10.1: Porcentaje de germinacién de los pifiones mayores de 60 mg en dos tipos de
sustrato, y segiln que se hayan dafado o no las bolsas de resina que poseen en la

testa. La muestra de pifiones procede de dos arboles,
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Cuarenta - pifiones intactos y 422 pifiones daflados que no
germinaron en 1990, volvieron a sembrarse en febrero de 1991 sobre

papel de filtro. Un mes después ninguno de ellos habia germinado.

10.2.2. Variaciones del porcentaje de germinacién entre drboles

La germinacién de los pifiones mayores de 60 mg procedentes
de 10 drboles de la Reserva de la Sierra de Grazalema fue muy alta (Tabla
10.2). El nimero medio de pifiones germinados de los &rboles del pinsapar
fue algo mayor que ¢l de los drboles aislados (respectivamente 26 y 23),
aunque las medias no son significativamente distintas (T = 1.381,
p = 0.205). Esto equivale al 86 y 76% para cada zona. También se

aprecié cterta tendencia de los pifiones procedentes del pinsapar a

Arbol  Zona geFr':'rr_;?nnaedSos trans?ci: rsridos
1 B 22 53
2 B 25 53
3 B 24 54
4 B 21 53
5 A 27 30
6 A 25 53
7 A 30 a5
8 A 21 25
g A 24 37

10 A 30 38

Tabla 10.2; Ndmero de pifiones germinados y ndmero de dias transcurridos hasta que
germinaron el 50% de los pifiones sembrados, de arboles de zonas de alta {(A) y de
baja (B) densidad de la Sierra de Grazalema. Para todos los arboles el nimere de
pifiones sembrados fue 30.
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germinar con mayor rapidez que los procedentes de drboles aislados (Tabla
10.2; 36 y 53 dias para los del pinsapar y para los aislados
respectivamente), aunque tampoco aqui estas diferencias llegan a ser
estadisticamente significativas (T = 2.9, p = 0.058), posiblemente como

consecuencia del bajo mimero de drboles empleado.

10.2.3. Efecto del lugar de siembra sobre el porcentaje de
germinacién.

El porcentaje de germinacidn de los pifiones dependié en gran
medida del lugar donde se¢ colocé la muestra (Tabla 10.3). El mayor
porcentaje se dié en el valle (62%), seguido del claro. En el sotobosque
del pinsapar no germind ningino de los 120 pifiones sembrados. En el
control del laboratorio el porcentaje de germinacién fue muy alto,
pricticamente del 100%. También se apreciaron diferencias entre los dos
tratamientos en cuanto a la velocidad de la germinacién: en el laboratorio
los pifiones comenzaron a germinar 42 dias después de la siembra,
mientras que en el campo (tanto en el valle como en el claro) ésto no

ocurrié hasta tres meses después de haber sido sembrados.

Germinacién
Zona
(%)
Valle 120 62
Ciaro 120 39
Sotobosque 120 0
Laboratorio 120 99

Tabla 10,3; Porcentajes de germinacién de los pifiones mayores de 60 mg sembrados en
diferentes zonas del pinsapar de Grazalema y en ¢l laboratorio. Todos los pifiones
proceden del mismo arbol,
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10.3. DISCUSION

Los pifiones de Abies pinsapo cuyo peso supera los 60 mg
ticnen altos porccntéjes de germinacién tanto en el campo como en ¢l
laboratorio, aunque el dafio mecdnico producido en la testa impide
totalmente la germinacién (Tabla 10.1). Por los resultados obtenidos no
podemos concluir cidal es la causa de este suceso, aunque es posible que la
rotura de las bolsas de resina desencadene la liberacion de sustancias
inhibidoras de la germinacién (ARISTA & al., 1992). Lo que poedemos
afirmar es que la ausencia de germinacidn no se ha debido a una mala
penetracién del agua en la semilla, ya que observamos que los pifiones
dafiados se hincharon exactamente igual que los intactos. Este resultado
tiene enormes implicaciones prdcticas. La manipulacion de los pifiones,
encaminada a la realizacién de siembras, debe ser cuidadosa para evitar
posibles dafios en la testa que den lugar a la falta de germinacion de los
pifiones. Este hecho puede tener también consecuencias en los procesos de
regeneracion natural, en el caso de que las semillas seéan dispersadas por
animales vertebrados capaces de dafiar las bolsas de resina (MARTIN

BOLANOS, 1947).

El efecto del sustrato utilizado en la siembra sobre la tasa de
germinacién tuvo una importancia relativamente pequefia (Tabla 10.1), lo
que indica que el suelo del pinsapar no produce efectos alelopdticos sobre
los pifiones. El menor porcentaje de germinacién observado en la tierra del

pinsapar debe de ser atribuido al mayor desarrollo de hongos que
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pudrieron las semillas antes de que germinaran, mientras que el papel al

ser un medio estéril eliminé esta posibilidad.

Las semillas de A. pinsapo germinan en cuanto se dan las
condiciones adecuadas para ello o ya no lo hardn en aios sucesivos, Esto
elimina la existencia de fenémenos de dormancia como los que poseen los
pifiones de otros abetos (por ejemplo A. procera; JONES & al., 1991) y
descarta la posibilidad de que en la naturaleza se formen bancos
permanentes de semillas. Tras la dispersién se formard un banco temporal
de pifiones que durard tan sélo hasta que se den las condiciones necesarias
para la germinacién. La rdpida pérdida de viabilidad de las semillas con el
tiempo, es un hecho que ocurre también en otras especies del género
Abies, como A. homolepis (NAKASHIZUKA, 1989) y A. balsamea
(HOULE & PAYETTE, 1991), asi como en otras coniferas (FERREIRA
& HANDRO, 1979).

La emergencia de las pldntulas se realiza pues siempre en
oleadas durante los meses de febrero y marzo en los afios siguientes a las
cosechas. El periodo que transcurre en el campo desde que los pifiones son
dispersados hasta que germinan vendrd determinado principalmente por las
condiciones ambientales, entre las cuales probablemente jugardn un papcl
fundamental las temperaturas y la humedad del suelo. El retraso o adelanto
de la germinacién dependiendo de las temperaturas ha sido anteriormente
descrito en Abies lasiocarpa, Picea engelmanii (KNAPP & SMITH, 1982)
y Araucaria angustifolia (FERREIRA & HANDRQO, 1979).

Las semillas procedentes de distintos drboles que habifan sido

seleccionadas por su peso, tuvieron unos porcentajes de germinacién muy
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altos en condiciones de laboratorio, que llegaron en algunos drboles a ser
de hasta el 100%. Sin embargo, los pifiones procedentes de arboles
aislados, debido quizds a su origen endégamo, mostraron una cierta
tendencia a una germinacién menor y mds lenta que los procedentes del

pinsapar.

Las diferentes tasas de germinacion obtenidas en una y otra
zona dentro del bosque asi como fuera de €l, parecen ser debidas
principalmente a la presencia o ausencia de humedad en el suelo mds que a
las diferencias de luz y temperaturas entre ellas. En otras especies
forestales, las semillas son muy sensibles a la composicién luminica
(fotoblastismo) y sélo germinan en determinadas zonas del bosque
(VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA, 1987, VAZQUEZ-
YANES & al., 1990). Sin embargo, nos consta que las semillas de A.
pinsapo son capaces de germinar en el sotobosque en condiciones
luminicas muy bajas, ya que en esta zona aparecen pldntulas (véase
Capitulo 11). La diferencia mds notable entre zonas, ademas de la luz, fue
la humedad del suclo. Posiblemente ésta halla sido la causa de que en el
sotobosque no germinase ningdn pifién, ya que el suelo permanecid
habitualmente seco durante todo el periodo que transcurrié desde que se

sembraron los pifiones hasta que se produjo la germinacién en otras zonas.

Fuera de la masa de pinsapos las semillas germinan bien o
incluso mejor que dentro del bosque (Tabla 10.3). Sin embargo el escaso
nmimero de plantulas que sobreviven cuando aparecen las altas
temperaturas primaverales y veranicgas, limita ¢l reclutamiento de nuevas

plantas en esas zonas (véase Capitulo 11).
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11.1. MATERIAL Y METODOS

Cincuenta y tres semillas germinadas procedentes de diez
drboles de la Sierra de Grazalema (cuatro de la zona de menor densidad y
seis del pinsapar; véase capitulo 10), se sembraron en turba y se¢ regaron
cada dos dias hasta que las pldntulas tuvieron un mes. Transcurrido ese
tiempo se sacaban y se media su longitud, asi como ¢l peso fresco de la
raiz y de la parte aérea (hipocétilo mds los cotiledones). Luego se secaban
completamente en una estufa a 60 C y se volvian a pesar por separado la

rafz y la parte aérea.

La supervivencia en condiciones naturales, asi como las causas
de mortalidad de las pldntulas se estudiaron durante los afios 1990 a 1992,
El seguimiento se inici6 a primeros de marzo de 1990, cuando los pifiones
de la cosecha del 1989 llevaban un mes germinando y las pldntulas tenian
los cotiledones extendidos, y concluyé en marzo del 1992. Para el estudio
se cligicron dos parcelas dentro del pinsapar de la Sierra de Grazalema

cuyas caracteristicas se esquematizan en la Fig. 11.1.

La parcela 1 se encuentra a unos 1100 m de altitud y mide 42 m
de longitud por 35 m de anchura. En ella no entra la luz de forma directa
en ninglin momento del dia y en ninguna época del afo, sélo la luz difusa
filtrada por el dosel de ramas de pinsapos. La vegetacién de esta parcela
estaba formada principalmente por pinsapos de mds de 10 m de altura, con
un sotobosque formado sobre todo por Daphne laureola, Rubia peregrina,

Hedera helix, Iris foetidissima y Helleborus foetidus.
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Figura 11.1: A. Aspecto de la parcela del sotobosque. B. Aspecto de la parcela situada
en un claro de bosque. —»
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La parcela 2 estd situada en un gran claro del bosque a 1050 m
de éltitud y mide 8 m de longitud por 19 m de anchura. Esta parcela se
caracteriza por recibir luz directa durante gran parte del dia. Su vegetacién
estd formada principalmente por numerosos individuos de A. pinsapo
menores de 1 m de altura, un ejemplar arbéreo de Quercus faginea y otro
de Quercus rotundifolia, asi como abundante matorral con Ptilotrichum
spinosum, Crataegus monogyna, Cistus albidus, Rosa canina y R.

pouzinii.

La edad de las pldntulas de pinsapo es fdcil de estimar contando
los restos de las escamas que recubrieron las yemas de los crecimientos
anuales, ya que estas escamas permanecen en las pléntulas durante varios
afios. Al tener los pinsapos sélo una época de crecimiento al aio, cada
verticilo de escamas corresponde a un afio de vida de la plantula. En cada
parcela se eligieron y marcaron las pldntulas mds jovenes (menores de 5
afios), estableciendo tres categorfas (Fig. 11.2). La primera (A) estaba
formada por aquellas pldntulas recién germinadas cuya edad era menor de
un afio; una segunda categoria (B) inclufa a las que tenfan entre 1 y 2 aiios;
y la tercera categoria (C) a las plantulas de 3 y 4 afios. En ambas parcelas
se marcaron todas las pldntulas presentes, colocando a pocos centimetros
de cada una una banderita numerada confeccionada con cinta pldstica y
alambre. En la parcela 1 se marcaron 231 pldntulas de clase A, 48 de clase
B y 16 de clase C. En la parcela 2 la muestra incluia 103 plantas de tipo
A, 74 de tipo B y 77 de tipo C.
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Figura 11.2: Morfologia de las pldntulas menores de cinco afios a las que se les siguio la
supervivencia. »
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Cada 15-20 dias se recalizaba un censo en el cual se anotaba el

estado de todas las pldntulas. Se definieron cinco estados:
- Pl4ntula sana, cuando todas las hojas tenfan color verde.

- Plantula moribunda, cuando se le habian caido buena parte de

las hojas o presentaban sintomas de clorosis.

-Pldnfula muerta, y si era posible se anotaba la causa aparente

de la muerte.
-Pldntula enterrada.
-Pl4ntula predada.

De todas las pldntulas marcadas, un 2% han sido consideradas
como desaparecidas, ya que encontramos las marcas tiradas no pudiendo
encontrar de nuevo a las plantas a las que pertenecian. Debido a que no
sabemos si han muerto o no, no las hemos considerado al analizar los

datos.
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11.2. RESULTADOS

11.2.1. Vigor de las plintulas

En la Tabla 11.1 se muestran las caracteristicas de las plantulas
de un mes, procedentes de los pifiones de drboles que viven en el pinsapar
propiamente dicho y de drboles que viven relativamente aislados dentro de
la Reserva. En promedio, las pldntulas procedentes de drboles del pinsapar
eran mayores que las de los drboles aislados, aunque las diferencias sélo
son significativas en lo que se refiere a la raiz (Tabla 11.2). Las plantulas
procedentes de drboles aislados produjeron raices menos desarrolladas (en

longitud y en masa) que las procedentes de drboles del pinsapar.

Baja densidad  Alta densidad

Variable ; (es) n ; {(es) n
Longitud de la rafz 941(4) 25 1213(5 28
Pesc fresco de la raiz 482(2) 25 51.8(3) 28
Peso seco de la raiz 6.9(0) 25 92(1) 28
Longitud de 1a zona aérea 72.3 {(3) 25 765(2) 28
Peso fresco de lazona aérea  139.5(5) 25 144.1(6) 28
Peso seco de ia zona aérea 272( 25 300(1) 28

Tabla 41.1: Caracteristicas cuantitativas de las pléntulas de un mes de los pinsapos de
alta y baja densidad de 1a S. de Grazalema. Las plantulas provienen de un total de
10 arboles, 4 aislados y 6 del pinsapar. La longitud viene expresada en mm y el
peso en mg. Se dan los valores medios seguidos del error standard (e.s.). Dentro
de 1a zona aérea se incluye la longitud del hipocétilo mas la de los cotiledones.
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Variable dependiente  Fuente de variacién g.l. CM F Ssignificacion

Longitud de la raiz L 1 6636.2 14.0 0.001 ***
AL 8 4618 09  0.460ns
Error 43 472.8

Peso seco de la raiz L 1 715 13.8 0.001 ==
AlL) 8 15.8 30 0.008 **
Error 43 5.1 '

Longitud parte aerea L 1 16.6 0.1 0.751 ns
AL 8 1776 1.0 0.382 ns
Error 43 163.7

Peso seco parte aerea L 1 149.5 1.7 0.187 ns
AL 8 86.3 1.0 0424 ns
Error 43 83.3

ns, no significativo; ** significativo para p < 0.01 y *** significativo para p < 0.001

Tabla 11.2; Andlisis de varianza que comparan ei crecimiento de plantulas procedentes
de arholes del pinsapar y de arboles aislados de la Reserva. Cada ANOVA recoge
el efecto de la localizacion de los arboles (L) y el del arbol individual (A), anidada
bajo L.

11.2.2. Supervivencia

En los pifiones germinados en el campo, se siguid la
supervivencia hasta que transcurrieron seis meses. Como puede observarse
en la Tabla 11.3, en cualquier momento el mayor porcentaje de
supervivencia se daba en el claro del bosque. Las pldntulas del valle
murieron con gran rapidez, y sélo en los 15 primeros dias la mortalidad

llego al 78%. En ¢l mismo periodo de tiempo, la mortalidad en el claro
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solo fue del 43%. Trascurridos seis meses en el Llano del Revés no

sobrevivia ninguna pldntula, mientras que en el claro atin quedaban vivas

cuatro.
Supervivencia (%)
Zona N° de plantulas inicial 15dias 30dias 180 dias
Valle 74 22 19 0
Claro bosque 47 ' 57 55 8
Laboratorio 119 100 100 100

Tabla 11.3:Porcentajes de supervivencia de plantulas procedentes de piflones mayores
de 60 mg, germinadas en distintas zonas de la Reserva de Grazalema, a los 15,
30 y 180 dias tras |a germinacion. El primer cense comresponde a finales de marzo,
el segundo a mediados de abril y el tercero a finales de septiembre.

Los porcentajes de supervivencia de las pldntulas menores de
cinco afios marcadas en un claro del bosque y en el sotobosque se
muestran en la Fig. 11.3. En ambas zonas, son las pldntulas mds jévenes
las que tuvieron mds mortalidad, mientras que las de 2 a 4 afios

prdcticamente sobrevivieron todas.

El porcentaje de mortalidad de las pldntulas mds pequefias fue
significativamente menor en ¢l claro del bosque que en ¢l sotobosque
(x2 = 6, p < 0.05; Fig. 11.3). Una vez que las pldntulas alcanzan los dos
afios de edad, el sitio no parece ser ya tan importante siendo
estadisticamente indiferenciables los porcentajes de mortalidad en las dos
zonas (x2 = 0.28, p > 0.05). Por lo tanto las pldntulas que se encuentran

en sitios abiertos dentro del bosque tienen mayor probabilidad de
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sobrevivir durante el primer afio que aquellas que se encuentran en las

zonas mds cerradas,

MODRTALIDAD (%)
60

30
20

10

N |

< 1 ano 1-2 anos 3-4 anog

EDAD DE LA PLANTULA

I:‘ Sotobosque . Claro

Figura 11.3: Porcentajes de mortalidad de plantulas de pinsapo en dos habitats
diferentes dentro del pinsapar tras dos afios de seguimiento. La mortalidad de las
plantulas menores de un aiio difiere entre zonas (32 = 6, p < 0.05), pero no las de
las plantulas mayores de un afio (x2 = 0.28, p > 0.05).

En la Fig. 11.4 A y B se muestra ¢l nimero de pldntulas de
pinsapo de cada una de las categorias de edades que sobrevivieron
mensualmente a lo largo de los dos afios de seguimiento. Como puede
observarse, excluyendo los primeros meses tras la germinacién cuando hay
mortalidad elevada, las pldntulas murieron de forma homogénea a lo largo
del afio no pudiéndose observar incrementos de mortalidad durante ningidn

mes en concreto.
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PLANTULAS VIVAS
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Figura 11.4; Nimero de plantulas que sobrevivieron en el sotobosque (A} y en un claro
de bosque (B) a lo largo de dos ailos de estudio.
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Las causas mds importantes de muerte entre las pldntulas se
resumen en la Tabla 11.4. E1 95% de as plantulas que murieron durante el
seguimiento lo hicieron tras amarillear las hojas y caer éstas al suelo,
secdndose finalmente la plintula de forma completa. El amarilleamiento de
las hojas puede comenzar a aparecer incluso un afio antes de que la
plantula muera, aunque lo mds frecuente es que ésta se seque en tan sélo
15 o 30 dias. El resto de las pldntulas muertas durante el estudio lo fueron
por enterramiento y por predacidn (Tabla 11.4). Hemos podido observar
que el enterramiento de las plantulas debido a piedras o tierra que se
deslizan sobre ellas tras las lluvias es un hecho muy frecuente, y que
generalmente no conlleva a la muerte de la plantula. De hecho de todas las
plantulas que quedaron enterradas s6lo murié un porcentaje muy pequefio,
encontrandose el resto en perfecto estado. Las pocas ﬁlzintulas que
murieron por predacidn, fueron destruidas por vertebrados que removian
el terreno (presumiblemente jabalies). Aunque no hemos observado dafios
importantes causados por invertebrados, si hubo un pequefio porcentaje de

plantulas (3%) cuyas yemas fueron infectadas por puigones durante la

Causa de la muerte

Edad n Amarilleamiento Predacion Enterramiento
< 1 afio 140 95.7 1.4 28

1-2 afios 24 M6 83

3-4 afios 9 100.0 0

Tabla 11.4: Porcentajes de mortandad y causa aparente de la muerte en plantulas de
diversas edades durante dos afios consecutivos de estudio. n es el numero de
plantulas muertas de cada edad.



Plintulas 226

elongacidn, es decir a finales de mayo (Fig. 11.5 B). A causa de estos
pulgones los nuevos tallos se recurvan y terminan secdndose. Sin embargo
las pldntulas sobreviven al ataque, posiblemente ayudadas por la larva de
un Diptero de la familia Syrphidae, muy parecida a las aciculas jovenes de

pinsapo (Fig. 11.5 C), que se alimenta de los pulgones.
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Figura 11.5: A- Morfologia de las plantulas. B- Dafios causados por puigones sobre las
yemas de pinsapo. C- Aspeclo de la larva de la familia syrphidae sobre aciculas
jévenes de pinsapo, —»
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11.3. DISCUSION

Las pléntﬁlas procedentes de las semillas de drboles aislados
produjeron pliantulas menos vigorosas que las de los pinsapos del bosque.
Esto sugiere ¢l posible origen autégamo de estas semillas (véase Capitulo
8), que se traduce en una pérdida de vigor de la plantula ya desde sus
primeros estados de desarrollo, frente a las de procedencia alégama. En
igualdad de condiciones de siembra las plantulas alégamas tuvieron raices
mds largas, lo que podria indicar que en el campo pueden llegar a capas
més profundas del suelo antes de que comience el verano y con €l la
sequfa, aumentando sus probabilidades de sobrevivir. La menor eficacia de
pldntulas de procedencia endégama como consecuencia de depresién de
endogamia ha sido ampliamente descrita en coniferas (SEDGLEY &

GRIFFIN, 1989; CRAM, 1984; SORENSEN, 1992).

Al igual que ocurre en muchas otras especies (BARBOUR &
al., 1990), los meses inmediatamente posteriores a la germinacién son
criticos para la supervivencia de las pldntulas. Por otro lado, el ambiente
de los claros parece ser especialmente favorable para su establecimiento.
Posiblemente las condiciones de humedad, luz y temperatura sean de vital
importancia durante esta primera fase de la vida de Ia pldntula. En algunas
coniferas se ha demostrado que es la temperatura del aire a 6 cm del suelo
1a que influye sobre la supervivencia (KASHIWAGI, 1991). En general, el
porcentaje de pldntulas que de una forma u otra consigue sobrevivir es

alto, si se compara con el de otras especies de coniferas como Picea abies
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(donde el porcentaje de mortalidad durante el primer afio llega a ser hasta

del 99%; LEEMANS, 1991) o Pinus taeda (DE STEVEN, 1991a y b).

La mayor mortalidad de las pldntulas durante los dos afios de
estudio se ha debido a lo que hemos llamado muerte lenta o
amarilleamiento. Si bien, en base a nuestros estudios, no podemos conocer
exactamente la causa de este tipo de muerte, pueden avanzarse varias
hipétesis. Por ejemplo, es sabido que las pldntulas de muchas especies
arbdreas establecen relaciones simbidticas con hongos del suelo, los cuales
las protegen del ataque de patégenos y del estrés hidrico
(CHAKRAVARTY & HWANG, 1991; THOMSON & al.,, 1990,
GRIFFITH & al., 1990; RAVEN & al., 1991). La ausencia de micorrizas
podria originar la muerte de las pldntulas cuyo cfecto inmediato es el
amarilleamiento tal y como hemos observado, pero ello no nos parece
légico ya que las que si sobreviven se desarrollan en el mismo sitio, a
veces incluso a escasos centimetros de distancia. Nos parece mucho mds
probable que esas muertes se deban a que las pldntulas no han podido
encontrar grietas en la roca por donde sus raices pudiesen penetrar y llegar
a capas mds himedas y profundas. Una vez transcurridos los primeros
meses de vida de las pldntulas la mortalidad se produce. de forma
escalonada a lo largo del afio y no aumenta en los meses mas secos del
verano. Ello podria indicar que al menos dentro del bosque existe un
ambiente hdimedo durante todo el afio, no habiendo un periodo
marcadamente desfavorable. Sin embargo, las plantulas que crecian fuera
del pinsapar (Llano del Revés), murieron rapidamente en cuanto comenzd
la primavera y el verano, seguramente debido al estrés hidrico ya que

estaban a pleno sol. En otros abetos como Abies concolor y A. magnifica,
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la sequia es también una fuente importante de mortalidad de las pldntulas
durante su primer afio de vida (BARBOUR & al., 1990).

Con respecto a las otras causas de mortalidad, cabe sefialar que,
afortunadamente, en la Sierra de Grazalema las pldntulas no estin
sometidas a una fuerte presion de herviboros, por lo que una vez pasado el

periodo critico la esperanza de vida aumenta considerablemente.
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12.1. MATERIAL Y METODOS

12.1.1. Densidad del pinsapar y frecuencias de los distintos tamanos

Para estimar la densidad y la estructura de tamaiios de los
pinsapos que viven en la Sierra de Grazalema, se realizaron 176 transectos
distribuidos por la ladera N de la Sierra del Pinar desde las zonas altas
hasta el valle (el transecto mds alto se hizo a 1350 m y el mds bajo a 750
m). Para realizarlos se extendia un cinta métrica de 25 m de longitud, y se
muestreaban todos los pinsapos que quedaban a menos de un metro de.la
cinta, por lo que la superficic muestreada era de 50 m2. En cada uno se
anotaba la altitud, se contaban todos los pinsapos menores de 1 m, y a los
mayores se¢ les media el perimetro del tronco a un metro de altura. Los
drboles muertos que permanecian en pie formando parte de la estructura
del bosque se midieron también a un metro de altura cada vez que
aparecian dentro de un transecto. Las zonas mds densas del bosque y los
claros se muestrearon por separado aunque empleando la misma
metodologfa. Consideramos como claros aquellas zonas de mds de 10 m?2
sin grandes drboles o0, que en caso de tenerlos, no solapaban sus copas. En
total se¢ muestre6 una superficie de 8800 m2 de los que 1700 m?2
corresponden a claros. El mimero total de pinsapos censados fue 3030, de

los cuales 174 estaban muertos.

Se realizaron ademds cuatro transectos en Sierra de las Nieves
en los que se censaron 58 pinsapos y otros cuatro en Sierra Bermeja donde

se censaron 139, de los cuales dos estaban muertos.
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12.1.2. Estimaciones de la edad

Con el fin de conocer la estructura de edades del pinsapar de la
Sierra de Grazalema hemos necesitado hallar la relacién que hay entre el
tamafio de la planta y su edad. Para ello nos hemos basado en ¢l hecho de
que Abies pinsapo, como la mayoria de las coniferas, s6lo tiene una época
de crecimiento al afio. En cada crecimiento se forma una anillo de xilema
y otre de floema, por lo que mediante el conteo de uno de estos dos tipos
de anillos podemos conocer ¢l mimero de anos de crecimiento de la planta,

lo que serd una buena estimacion de la edad.

Para el muestreo hemos asignado los individuos a una de las

siguientes categorias de tamaiio.

Pldntulas.- Para estimar su edad contamos el mimero de restos
de las escamas de las yemas de crecimiento anuales, tal y como se explicé
en ¢l capitulo 11. A estas plantulas se les midi6 el perimetro en la base del

tallo utilizando para ello un pie de rey.

Individuos juveniles.- A estas plantas, cuya altura estaba
comprendida entre 15 ¢cm y 1 m, no pudo estimarseles [a edad a partir de
los restos de escamas y, como su tamaifio tampoco permitia el uso de un
sacatestigos, fue necesario cortarlos a ras del suelo y llevarlos al
laboratorio. Una vez allf se¢ media el perimetro en la base del tallo y se
pulia la zona de corte para contar el nimero de anillos. El mimero de

pinsapos empleados de esta categoria fue de 29.

Arboles vivos.- Para estimar su edad se utilizaron sacatestigos

que se introducian perpendicularmente en el tronco del drbol a un metro de
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altura. Dependiendo del didmetro del tronco se utilizaba un sacatestigo de
20 6 40 cm de longitud, procurando alcanzar el centro del tronco. Los
testigos extraidos, de 5 mm de didmetro, se guardaban en tubos de pldstico
numerados y la herida causada por el sacatestigos se sellaba con silicona
estéril. A continuacién se¢ media ¢l perimetro del tronco a un metro de
altura y se marcaba el drbol a fin de no volver a utilizarlo. Los testigos
obtenidos se pulfan en el laboratorio y se les contaba €l mimero de anillos

bajo la lupa.

Arboles muertos.- A estos drboles se les midi6 el perimetro a un
metro de altura y a continuacién se derribaron con la ayuda de una
motosierra. De cada uno de ellos se cortdé una seccién de tronco a un
metro de la base que se llevd al laboratorio, donde se lijaron y se les contd

el nimero de anilios de floema.

La relacién entre ¢l perimetro del tronco y nimero de anillos se
estudié por medio de regresiones lineares y andlisis de covarianza, para los

cuales las variables fueron transformadas logaritmicamente.
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12.2. RESULTADOS

12.2.1. Densidad del pinsapar y frecuencias de los distintos tamaiios

En promedio, la densidad de individuos de Abies pinsapo en la
Sierra del Pinar es de 5 drboles cada 50 m2 (x =5 + 0.3; n =176
transectos). Esta estimacion sélo considera las plantas mayores de un
metro de altura. La densidad varia altitudinalmente, siendo las zonas
menos densas las que estdn a menos de 800 m o a mds de 1300 m (Tabla
12.1). La zona m4s cerrada de todo el bosque se encuentra entre los 900 y

los 1000 m, donde podemos encontrar hasta 22 drboles en 50 m2.

Altura>1m Altura<1m

Altitud (m) X +es.  min-Max X +es.  min-Max n
750- 800 241 0-14 8+4 0- 56 15
800- 900 6+ 2 0-17 13+6 0-112 17
900-1000 10 + 2 0-22 442 1-15 8
1000-1100 542 0-12 7+4 1- 31

1100-1200 540 0-16 13 + 2 0-72 69
1200-1300 5+0 0-11 15+5 0-158 40
1300-1350 341 0- 8 341 0- 9 20

Tabla 12.1: Variacién altitudinal del ndmero de individuos arbdrecs y juveniles por
transecto, de Abies pinsapo en la Sierra del Pinar de Grazalema. Se da la media
seguida del error estandard. n es el niimero de transectos muestreados a cada
altura. Cada transecto comprende una superficie de 50 m2.
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En el pinsapar, el nimero de individuos juveniles (menores de 1
m de altura) es muchisimo mayor que ¢l de drboles mayores de un metro,
lo que origina una distribucion de frecuencias de tamafios
extraordinariamente sesgada (Fig. 12.1). De los 2856 individuos vivos
censados, aproximadamente el 69% eran juveniles. El 31% restante (879
arboles) comprende a los pinsapos mayores de un metro de altura, algunos
de los cuales adn no ticnen edad reproductora. Estos drboles han sido
caracterizados en base al perimetro del tronco, y la distribucion de
frecuencias se muestra en la Fig. 12.1. Esta distribucién es relativamente
homogénea, sin una moda bien definida. En conjunto, hay escasez relativa
de arboles mayores de un metro de perimetro de tronco, siendo el
perimetro medio de 93 + 5 cm (n = 879). El pinsapo de mayor tamaiio

encontrado tenfa un perimetro de tronco de 310 cm.

La estructura de tamaiios es muy heterogénea horizontalmente,
de manera que los individuos juveniles (menores de 1 m) abundan
especialmente en ciertas zonas. En las zonas mds abiertas del pinsapar, por
ejemplo, casi el 100% de los pinsapos son individuos juveniles (Fig. 12.2
B). En las zonas mds cerradas, por €l contrario, este porcentaje desciende

aproximadamente al 60%.
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Figura 12.1: Distribucién de frecuencias de los tamafos de los pinsapos de la Sierra de
Grazalerma mayores de 1m de altura, estimada a partir del muestre¢ sobre un total
de 8300 m en transectos de 50 m?2 realizados desde los 750-1350m de altitud en
la Sierra del Pinar de Grazalema. n = 2856 plantas. Cada intérvalo se ha
representado mediante la marca de clase. La barra negra indica el namero de
individuos menores de un metro de altura. Las clases de tamano situadas a ia
derecha de la flecha representan los individuos en edad reproductora.
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Figura 12.2:Froporcion de pinsapos mayores {en negro) y menores (en blanco) de un
metro de aitura en las zonas densas {A) y en claros de bosque (B) del pinsapar de
Grazalema.
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I.a mayor proporcién de individuos jévenes en las partes menos
densas del bosque genera ademads un cierto patrén de variacién altitudinal
(Fig. 12.3). Como la zona con mayor densidad de pinsapos adultos se
desarrolla entre 900 y 1000 m (Tabla 12.1), es en esta parte del bosque
donde mds escasean las plantas jévenes. En cambio en las zonas cercanas a
la cumbre del San Cristobal (m4s de 1200 m), y sobre todo en las partes
bajas (menos de 800 m) los individuos juveniles dominan claramente (Fig.

12.3).

La estructura de tamafios enconirada en Sicrra de las Nieves y
en Sierra Bermeja se muestra en la Fig. 12.4 A y B. En Sierra de las
Nieves el nimero de individuos menores de un metro de altura fue
extremadamente bajo y el perimetro medio de los pinsapos mayores de un
metro fue de 38.5 + 3 cm (n = 50; Fig. 12.4 A). Por el contrario, en
Sierra Bermeja el mimero de individuos juveniles fue muy alto (Fig. 12.4
B). La distribucién de tamafios de los pinsapos mayores de un metro
muestra una moda bien definida en los individuos que tienen entre 40 y 60

“cm de perimetro, siendo la media de 56 + 5 cm (n = 49).
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Figura 12.4: Distribucidn de frecuencias del nimero de pinsapos mayores de 1m de
altura de la Sierra de las Nieves (A) y de Sierra Bermeja (B). Cada intervalo se
denota por la marca de clase. La barra negra indica el nimero de individuos
menores de 1m de altura. Las clases de tamafos situadas a la derecha de la
flecha representan los individuos en edad reproductora. —»
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12.2.2. Estimaciones de la edad

Para un total de 171 pinsapos hemos determinado el mimero de
anillos de crecimiento (una buena estimacién de la edad) al mismo tiempo
que el perimetro del tronco. La muestra incluye tanto individuos juveniles

como adultos y, dentro de éstos, drboles vivos y muertos.

El mimero de anillos dentro de la muestra oscilé entre 5 y 73, y
el perimetro entre 0.31 y 310 cm. Ambas variables estdn positiva y
fuertemente correlacionadas, y la relacién adopta forma lineal si se
emplean sus transformaciones logaritmicas (Fig. 12.5). Para los pinsapos
menores de un metro de altura, el valor del coeficiente de correlacién de
Pearson entre el niimero de anillos y el perimetro del tatio a ras del suelo
est = 0.806, p < 0.001, n = 50 (Fig. 12.5 A). De forma que mediante
la siguiente recta de regresién se puede calcular la edad de un planta a
partir del perimetro del tallo: Log NA = 1 + 0.321 Log P, donde NA es
el nimero de anillos y P el perimetro medido en centimetros. Como puede
verse en la Fig. 12.5 A, muchos de los pinsapos menores de un metro de

altura llegan a tener hasta mds de 20 aiios (Fig. 12.6).

En el caso de los drboles adultos vivos también estdn
fuertemente correlacionados el perimetro y el mimero de anillos (Fig. 12.5
B; r = 0.771, p < 0.001, n = 82). La regresién lineal entre las variables
adopta la forma: Log NA = 0.59 + 0.52 Log P. | El mayor pinsapo que
hemos encontrado vivo tenfa 146 afios. En el caso de los 4rboles muertos
que permanecen en pie también se da una relacién lineal entre el perimetro
y ¢l nimero de anillos (r = 0.681, p < 0.001, n = 39; Fig. 12.5 C),
siendo en este caso la regresion: Log NA = 0.81 + 0.52 Log P.
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Figura 12.5: Regresiones lineares entre el nimero de anillos y el perimetro (cm). Nétese
que la escala es logaritmica. A-Pinsapos menores de 1m de altura. El perimetro
esta tomado en la base del tallo. B-Pinsapos mayores de un metro de altura vivos,
El perimetro se ha tomado a un metro del suelo. C-Pinsapos mayores de un metro
de altura muertos. El perimetro se ha tomado a un metro del suelo.
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Figura 12.8: Aspecto de pinsapos que sufren supresion del crecimiento. Como puede
observarse tienen apariencias juveniles a pesar de que algunos tienen hasta 20
afios, —»
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Curiosamente, si compararamos las regresiones obtenidas para
los drboles vivos y para los muertos que contindian en pie (fig. 12.5 By
C), podemos observar que drboles del mismo tamafio, son de diferente
edad segin que estén vivos o muertos. A igualdad de perimetro los
pinsapos muertos tienen en general mayor edad que los vivos, lo que
indica que el crecimiento de estos drboles ha sido mucho més lento que el
de los que contindan vivos. Los resultados de un andlisis de covarianza
que analiza este hecho muestra que las pendientes de ambas regresiones
son comparables, siendo altamente significativo ¢l efecto que tiene el tipo

de drbol (vivo 0 muerto) sobre la medida del perimetro (Tabla 12.2).

R=0757n=121

Variable gl MC F p
Log. del perimetro 1 1965 156.9 <0001
Tipo de arbol {vivo o0 muerto) 1 0.891 711 < 0.001
Error 118 0.013

Tabla 12.2: Andlisis de covarianza para la relacién nimero de anillos-perimetro del
tronco en los arboles vivos y muertos de Abies pinsapo en la Sierra del Pinar de
Grazalema. gl son los grados de libertad y MC es la media de la suma de
cuadrados.

La frecuencia de edades de los pinsapos muertos que contindan
en pié se muestra en la Fig. 12.7. Como se desprende de dicha figura, casi
el 70% de este tipo de drboles murié antes de alcanzar los 40 afios de

edad. El mayor pinsapo encontrado de estas caracteristicas tenia
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aproximadamente 139 afios. Estos pinsapos que continian en pie después
de muertos sélo fueren encontrados en las zonas mds densas del bosque y

nunca en los claros o en las partes mds abiertas.

PORCENTAUJE (%}
40

30 -

10~
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Figura 12.7: Distribucion de las clases de edades de los pinsapos muertos que continian
en pie en fa Sierra de Grazalema. n = 174. La edad se ha calculado a partir de |a
ecuacién: Log. nimero de anillos = 0.81 + 0.52 Log. perimetro (Ccmj).
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12.3. DISCUSION

La distribucién de tamafios que hemos observado en la Sierra
del Pinar de Grazalema no se asemeja a las distribuciones en forma de L
que se encuentran normalmente en los bosques naturales, en los cuales el
nmimero de individuos disminuye conforme aumenta su tamafio (TAYLOR
& HALPERN, 1991; MAZUR, 1989a). En el pinsapar, los individuos
mds abundantes son, con mucho, los que tienen mehos de un metro de
altura, sin embargo hay una frecuencia semejante de todas las clases de
tamafios comprendidas entre 20 y 100 cm de perimetro. Esto nos sugiere
que los drboles han estado sometidos a un entresacado selectivo, con
eliminacién de las plantas de mayor tamafo, dando lugar a una estructura

de tamaiios poco habitual como la que actualmente se observa.

Los individuos de Abies pinsapo no parecen ser muy longevos.
El individuo de mayor edad que hemos encontrado vivo tenia 146 afios, lo
que concuerda con los datos de XIMENEZ & GONZALEZ-ARNAO
(1962), quienes dan una edad media para esta especie de 100-120 afios. En
general los abetos no parecen ser érbole§ demasiado longevos dentro de las
coniferas, ya que las edades que con mayor frecuencia encontramos en la
bibliografia oscilan entre los 100 y 150 afios (XIMENEZ & GONZALEZ-
ARNAO, 1962; HOULE & PAYETTE, 1991; MAZUR, 1989a). Hay
algunas excepciones, como por ejemplo A. firma qué en algunos hdbitats
puede llegar hasta los 600 afios (SUZUKI & TSUKAHARA, 1987). En ¢l

ofro extremo encontramos especies como Crypfomeria japonica
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(Taxodiaceae) cuyos individuos frecuentemente llegan a tener 1500 afios,

aunque su maximo es 3000 (SUZUKI & TSUKAHARA, 1987).

Dentro del pinsapar, los individuos juveniles tienen un aspecto
totalmente diferente segiin donde estén viviendo. Los que estdn en los
claros poseen una gran cantidad de ramificaciones y de hojas y son muy
robustos. Los que se encuentran bajo otros drboles, por el contrario, estdn
escasamente ramificados, sus tallos son muy delgados y tienen pocas
hojas, presentando un aspecto débil (lo que se denomina supresién del
crecimiento). Este hecho, provocado por las bajas intensidades luminicas,
es muy frecuente en las coniferas (BATES & ROESER, 1928; SUZUKI &
TSUKAHARA, 1987; SPIES & al., 1990; WILLIAMS & JOHNSON,
1990; LEEMANS, 1990 y 1991; QUINGHONG & HYTTEBORN, 1991),
asi como en otras muchas especies que viven en bosques (ALEXANDRE,
1982). Las especies del género Abies, concretamente, parecen ser
medianamente tolerantes a la sombra sufriendo muchas de ellas supresién
de crecimienio (BATES & ROESER, 1928; MOLONEY, 1936;
NAKASHIZUKA, 1989; HOULE & PAYETTE, 1991; TAYLOR &
HALPERN, 1991; WILSON, 1991; LERTZMAN & KREBS, 1991),
siendo imprescindible la creacién de nuevos claros para que se produzca la

regeneracién del bosque.

Aunque las plintulas y édrboles juveniles de Abies pinsapo
sobreviven en bajas intensidades luminicas, su tasa de crecimiento
disminuye. Esto lo demuestra la existencia de pinsapos de pequefio tamafio
que son relativamente viejos, tal y como encontramos en el pinsapar de
Grazalema (VEBLEN, 1986). Aunque estos individuos resisten en

condiciones de baja luminosidad durante un tiempo determinado, la
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persistencia de esa situacién conlleva a su muerte. El resultado son los
drboles que hemos encontrado muertos en pie dentro de las zonas densas
del pinsapar, y cuyo tamafio era mucho menor de lo que corresponderia a
un drbol de crecimiento normal. El periodo de persistencia en el
sotobosque en malas condiciones luminicas parece ser alrededor de 40
afios. En otras coniferas {dbies firma, Cryptomeria japonica y Tsuga
sieboldii), las plantas que sufren supresion del crecimiento pueden
sobrevivir tan sélo hasta los 20 afios, lo que indicaria menor tolerancia a la
sombra (SUZUKI & TSUKAHARA, 1987). Sin embargo, durante el
tiempo que estos individuos permanecen vivos constituyen un banco
permanenie de plantas que en cualquier momento pueden incorporarse al
dosel (MAZUR, 1989b). Esto ocurriria si se producen aberturas en el |
bosque que den lugar a nuevos claros (ALEXANDRE, 1982).

La alta frecuencia de individuos menores de 20 afios de edad y
de 40 cm de perimetro a un metro de altura dentro del pinsapar de
Grazalema, nos permiten asegurar que la poblacién estd en "fase de
regeneracion” (MOLONEY, 1986) al menos dentro del pinsapar
propiamente dicho. Asi, aunque resulta imprescindible la formacidén
continua de espacios abiertos, la enorme cantidad de individuos juveniles
aseguran que cuando ésto ocurra la colonizacién serd rédpida. Por el
contrario, en las zonas poco densas de la Reserva de la Sierra de
Grazalema, es muy dificil encontrar individuos juveniles de pinsapo, lo
que indica que préacticamente no hay reclutamiento de nuevas plantas. En
estas zonas, por lo tanto, la poblacion de Abies pinsapo parece estar en
"fase degenerativa” (MOLONEY, 1986), con los problemas que €so puede

suponer para la expansién de la especie por esas zonas.
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Con respecto a los otros dos pinsapares, aunque los datos de
que disponemos son escasos, se puede observar que en Sierra de las
Nieves hay una proporcién de individuos juveniles extremadamente baja
(s6lo 8 en 200 m2), lo que indica una baja tasa de reclutamiento de nuevas
plantas posiblemente causada por el intenso ramoneo (observacién
personal), asi como a las podas sucesivas a las que han sido sometidos
estos drboles y que han disminuido de forma importante la produccion de
conos masculinos (véase capitulo 7) y como consecuencia la viabilidad de
los pifiones. En Sierra Bermeja la estructura de tamafios de los pinsapos
arbéreos es poco comiin, ya que sigue una distribucién normal en vez de
una distribucién en L como ocurre en las poblaciones naturales (TAYLOR
& HALPERN, 1991; MAZUR, 1989a), lo que podria deberse a un
entresacado selectivo de 10s drboles de mds de 60 cm de perfmetro. El
porcentaje de pinsap.os juveniles es muy alto, tal y como ocurre en Sierra
de Grazalema. Sin embargo, también en esta sierra los pinsapos juveniles
presentan sintomas de ramoneo por herviboros, hecho que no ocurre en
Grazalema donde las plantulas estdn protegidas del ataque del ganado.
Estos datos podrian sugerir que Ia mancha de pinsapos estudiada en Sierra
de las Nieves estd en “fase degenerativa” por la baja tasa de reclutamiento
de nuevos individuos (MOLONEY, 1986). La poblacién de Sierra
Bermeja parece encontrarse en mejores circunstancias aunque la predacién
de sus pldntulas hace que ni la tasa de reclutamiento ni la regeneracién
sean comparables con la del pinsapar de la Sierra de Grazalema. En
definitiva, ninguna de las tres poblaciones posee un perfil demogrdfico que
pudieramos llamar "natural”, aunque la poblacién de Sierra de Grazalema

es la que, con diferencia, parece encontrarse en mejores condiciones.
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13.1. ASPECTOS REPRODUCTIVOS QUE CONDICIONAN LA
EXPANSION DE LA ESPECIE.

El principal problema que encuentra Abies pinsapo para
extender su drea actual es fundamentalmente la falta de viabilidad de las
semillas, la cwal es provocada en gran medida por los efectos que la

densidad de la poblacidn causan sobre su reproduccion.

La densidad a la que se encuentran los individuos que
componen una poblacién influye directamente sobre su reproduccién, ya
que muy frecuentemente la polinizacién se ve afectada cuando los drboles
estin desperdigados o en bajas densidades (REGAL, 1982;
WHITHEHEAD, 1983). La anemofilia es una polinizacién poco .dirigida
que necesita la produccidn de grandes cantidades de polen para asegurar el
éxito del suceso (FAEGRI & VAN DER PIIL, 1979; WILLSON, 1983), y
como es légico, la cantidad de polen disponible en el aire disminuye
cuando el mimero de individuos por unidad de superficie es pequefio. Este
hecho, unido a que el polen de pinsapo tiene una distancia de dispersién
relativamente corta, da lugar a que los drboles desperdigados sufran
dcfectoé en la polinizacién de sus primordios seminales. Por el contrario,
los pinsapos qué se encucntran en masas densas no tienen restricciones

polinicas, por lo que tendrén altas cantidades de primordios polinizados.

En muchas angiospermas un defecto en la polinizacion de los
primordios seminales (y por lo tanto de la fecundacién) de un determinado
fruto, conlleva al aborto de éste (STEPHENSON, 1981; JORDANO,

1988). Sin embargo, en el pinsapo como en otras coniferas estudiadas



Discusién general 256

(COLANGELI & OWENS, 1990a y b; OWENS & MOLDER, 1975,
1977b, 1979, OWENS & BLAKE, 1983; OWENS & al., 1981, 1987,
1990, 1991; POWELL & TOSH, 1991) la maduracién de los conos
femeninos es un proceso que se incia dos meses antes de que se produzca
o no la fecundacién de los primordios seminales y que ademds no se
detiene si ésta falla. Esto conlleva al desarrollo completo de multitud de
pifias cuyo contenido en embriones es muy pequeiio, pudi€éndose dar el
caso de que ni uno sélo sea viable. Este hecho es la causa mds importante
de inviabilidad de las semillas en coniferas y supone un gasto para la
planta madre que es, sin duda, enorme y no puede ser comparado con el
que sufren algunas angiospermas cuando sus frutos no pueden

desarrollarse.

La segunda causa que hemos estimado como causante de la
inviabilidad de las semillas de Abies pinsapo es, sin duda, la depresion por
endogamia. Los efectos negativos que genera la endogamia no sélo se
traducen en un mayor porcentaje de semillas vanas, como consecuencia del
aborto del embrién, sino que pueden observarse también en los primeros
estadios del desarrollo de las pldntulas. Son muchas las especies de
coniferas que muestran depresién por endogamia (OWENS & MOLDER,
1977b 'Y 1979, SORENSEN, 1982, CRAM, 1984, COLANGELI &
- OWENS, 1990a y b, OWENS & al., 1990 y 1991), y existen numerosos
ejemplos prdcticos realizados en especies de Abies, Pinus, Picea, Larix y
Pseudotsuga (SEDGLEY & GRIFFIN, 198%; CRAM, 1984; SORENSEN
& MILES, 1982) en los que se demuestra no sélo, la menor tasa de
germinacién de las semillas endégamas, sino un menor crecimiento de sus

plantulas, ya sea por deficiencias clorofilicas o por disminucién del
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crecimiento. Sin embargo muchas coniferas consiguen disminuir los
efectos de la depresién de endogamia evitando en gran medida que se
produzcan autopolinizaciones. Una forma efectiva de lograrlc es mediante

la separacidn fisica de los conos florales de distinto sexo.

En la poblaciones de Abies pinsapo los individuos tienen la
capacidad de modificar su expresion sexual, lo que le permite separar los
sexos en plantas diferentes. Un porcentaje importante de plantas de la
poblacién sélo diferencian conos femeninos y por lo tanto se comportan
como alégamas obligadas, reduciendo notablemente la proporcidn de
semillas autégamas dentro de la poblacién. En otras coniferas la
separacidn de los sexos no se realiza colocandolos en plantas diferentes,
sino aumentando la separacién espacial de éstos dentro del drbol, lo que
también se wmuestra eficaz en la disminucién de la autogamia

(KUITTINEN & SAVOLAINEN, 1992).

ERICKSON & ADAMS (1990) demostraron que la produccién
de semillas endégamas era mayor en aquellos 4rboles en los que la
receptividad de los conos femeninos y la antesis de los masculinos se
producia a la vez. Por lo tanto un desfase en el tiempo de la receptividad
de los conos de ambos sexos dentro de un mismo drbol (dicogamia)
disminuye la probabilidad de autopolinizacién. La dicogamia es frecuente
en las coniferas (RICHARDS, 1986), mostrando alguna de ellas una
marcada "protoginia”, lo que disminuye los efectos de la depresién por

autogamia (KUITTINEN & SAVOLAINEN, 1992).

Sin embargo un factor importante a considerar como reductor

de los efectos negativos de la endogamia es la poliembrionia. En la
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mayoria de las coniferas se produce mds de un arquegonio por gametofito
femenino (MIYAKE, 1903; SINGH & OWENS, 1981 y 1982,
SORENSEN, 1982). Si no existen restricciones polinicas el ndmero de
embriones formados sélo podria verse limitado por ¢l nimero de
arquegonios desarrollados por la planta. La fecundacién de mds de un
arquegonio, y como consecuencia la formacion de mas de un embrién, es
lo que se denomina poliembrionia simple y como hemos comentado en
anteriores capitulos ocurre en muchos géneros de coniferas entre ellos
Abies, Larix, Picea, Pseudotsuga, Pinus (HUTCHINSON, 1924; OWENS
& MOLDER, 1977b; ALLEN, 1946; SORENSEN, 1982). Sin embargo ¢l
resultado final, es siempre la maduracién de uno sélo de los embriones
formados, posibleménte el mds vigororso. Por lo tanto, en caso de que -
varios arquegonios fueran fecundados, los embriones competirian éntrc si,
estando favorecidos los procedentes de cruces alégamos por su mayor
vigor. Por lo tanto la polembrionia simple puede tener una vital

importancia disminuyendo la frecuencia de pifiones vanos.

En base a nuestros estudios no podemos establecer si en Abies
pinsapo se producen fenémenos de poliembrionia simple, sin embargo,
debido a 1a enormes semejanzas reproductivas que existen entre los abetos,
y tentendo en cuenta que en algunos de ellos si se conoce este fendmeno

(OWENS & MOLDER, 1977a) no se puede descartar este hecho.
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13.2.SIMILITUDES INTERESPECIFICAS

A lo largo de nuestro estudio hemos ido encontrando enormes
similitudes entre Abies pinsapo y otras muchas especies de abetos (Tabla
13.1), la mayoria de las cuales no estdn emparentadas directamente con él
(GAUSSEN, 1964). La falta de informacién acerca de los aspectos
reproductivos de abetos mediterrdneos mds cercanos al pinsapo hace que

no podamos establecer comparaciones, aunque podemos suponer que

Especie
Caracteristica 1 2 3 4 5 6 7 8
N cromosémico 2n=24 + - + - - + + +
Conos femeninos sin + + + + - - - -
gota polinizante
Liberacién pentacelular + + + + - + - -
del polen
Desfase + + + + - + - -
polinizacién/fecundacién
Cosecha cada 2-3 afios + + - + + + - +
Alto % de semillas + + + + - - - -
sin embrién
Especie parcialmente + - - + - + + +
tolerante a sombra
Longevidad entre + - + - - - + -

100-200 afios

Tabla 13.1: Caracieristicas bioiégicas y reproductivas de diversas especies del género
Abies. La presencia del caracter se indica con el simbolo (+). -, sin datos, Todas
las referencias bibliogréficas han sido citadas en el texto. 1 pinsapo, 2 lasiocarpa,
3 grandis, 4 amabilis, 5 firma, 6 balsamea, 7 alba, B concolor.



Discusién general 260

también muestran un comportamiento similar. Abies marocana (y A.
tazaotana), A. numidica, A. cilicica y A. pinsapo pudieron constituir una
Unica especie antes de la separacién definitiva del norte de Africa y la
Peninsula Ibérica a finales del Terciario (BOCQUET & al., 1978;
JEANMOND, 1985; BLANCA, 1983). La fragmentacién del area original
y posterior especiacion por aislamiento, pudo dar lugar a las especies que
actualmente conocemos, muchas de las cuales son consideradas relictas.
Estas especies meditzfréneas podrian tener un comportamiento sexual
paralelb al de Abies pinsapo, presentando los mismos problemas

reproductivos que éste para aumentar sus poblaciones.

Esta homogeneidad en los comportamientos nos puede indicar
que los abetos en general, son drboles cuyas caracteristicas reproductivas
han variado poco a lo largo de la evolucion y especiacion del género, de
forma que actualmente nos encontramos con un gran nimero de especies
que sdlo tienen algunas diferencias morfolégicas mantenidas por ¢l

aislamiento reproductor de tipo geogrifico al que se han visto sometidas.
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13.3. MANEJO Y CONSERVACION DE LOS PINSAPARES

En base a los resultados obtenidos, pensamos que en cualquiera
de las poblaciones estudiadas los drboles que estdn distribuidos de forma
laxa no tienen capacidad para regenerarse y aumentar su area de
distribucién, tal y como se pone de manifiesto por la escasa cantidad de

individuos juveniles que se encuentran alrededor de los adultos.

Las causas por las que esto ocurre deben atribuirse en primer
lugar a la inviabilidad de las semillas dispersadas y, en segundo lugar, al
origen endégamo de las que son viables, ya que al germinar producen
pldntulas poco vigorosas. Ambos problemas podrian ser subsanados
mediante el aporte adicional de polen durante el periodo de floracién,
Seria aconsejable, por lo tanto, realizar polinizaciones manuales utilizando
para ello polen de otros drboles, medida que actualmente se estd llevando a
cabo con éxito en otros bosques de coniferas (EL—KASSABY &
DAVISON, 1990; EL-KASSABY & al., 1990; ASKEW, 1992). La
enorme cantidad de pifias que producen los drboles aislados aseguraria la
dispersién de una gran cantidad de semillas, aumentando asi las

probabilidades de que algunas sobrevivan.

Podria ser interesante conocer si en estas zonas donde la
densidad de Abies pinsapo es tan baja, los nuevos individuos son capaces
de establecer relaciones simbidticas con hongos formando micorrizas, lo
que en otras muchas confferas aumenta su desarrollo y su probabilidad de

sobrevivir (VILLENEUVE & al., 1991), ya que podria ser otro factor que
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limitase el reclutamiento de nuevas plintulas en estas zonas, tanto en

condiciones naturales como en programas de reforestacion.

Por otro lado, en los bosques densos de Abies pinsapo no
existen problemas de viabilidad de las semillas ni de depresién de
endogamia, siendo sélo 1a abertura de claros en el bosque lo que determina
la incorporacién de nuevos individuos adultos a la poblacién. En el
pinsapar de Grazalema la gran cantidad de plantas juveniles garantizan este
hecho, por 1o que no parece necesario actuar sobre €l a este respecto. En
Sierra Bermeja también hay grandes cantidades de individuos juveniles, sin
embargo muchos de ¢llos s¢ encuentran ramoneados por la presién de
herviboros a la que se ven sometidos, por lo que parece aconsejable su
proteccién. En Sierra de las Nieves la situacién es adn mds grave ya que al
exceso de herviboria sc une la tala de ramas bajas de algunos de los
drboles lo que conlleva a una disminucién dréstica en la produccién de
conos masculinos. Este hecho podria conducir a una situacién andloga a la
de zonas poco densas, por no producir semillas viables suficientes como

para mantener una estructura poblacional de tipo regenerativo.
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1- Al igual que otras gimnospermas, Abies pinsapo tiene un Unico
crecimiento anual, produciéndose la elongacién de los nuevos tallos al
final de la primavera y la diferenciacién de las yemas a principios de
verano. En los ciclos sexuales se diferencian también en verano las
yemas florales. Estas yemas permanecerdn durmientes durante todo el
otofio ¢ invierno, desarrolldndose en primavera. A mediados de esta
estacion tendrd lugar la antesis de los conos florales. Tras la
polinizacién comienza el desarrollo de las pifias que terminan de

madurar en verano y dispersan las semillas en otofio.

2- El pinsapo es una especie monoica que tiene la capacidad de modificar
su expresién sexual en cada ciclo reproductivo comportindose como
femenino o masculino. Esta capacidad se ve acemtuada en aquellas
zonas donde los drboles crecen muy agrupados, debido a que muchos
de ellos no tienen ramas en la mitad inferior que es donde se forman
mayoritariamente los conos masculinos. Como consecuencia, en zonas
densas la proporcion de drboles con comportamiento femenino llcga a

ser muy alta.

3- El polen de pinsapo no se dispersa a grandes distancias, por lo que los
drboles que viven en poblaciones poco densas, sufrirdn fuertes

limitaciones en la polinizacién de sus conos.

4- Como consecuencia de 1a variacién en la expresion sexual de los drboles
y de la escasa distancia de dispersién del polen, se favorece la
polinizacién por geitonogamia en drboles aislados y por alogamia en

drboles agrupados.
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5- El desarrollo de las pifias se inicia tras la floracién, dos meses antes de
que se produzca la fecundacién de las ovocélulas, y no se detiene si
ésta falla. Esto conlleva a la formacién de multitud de pifias con un
contenido de embriones muy bajo y, a veces, incluso sin ningin

embrion.

6- En zonas donde los pinsapos estin en bajas densidades la produccién de
pifias es muy alta, sin embargo las mayoria de las semillas producidas
no conticnen embridn. Por el contrario la produccién de pifias en los
drboles agrupados es mucho menor, pero la proporcién de semillas

viables es muy alta,

7- La principal causa de inviabilidad de las semillas de Abies pinsapo es la
falta de polinizacién de los primordios seminales y la segunda causa
podria ser debida al aborto del embrién como consecuencia de
geitonogamia. Esta iltima causa puede apoyarse por el hecho de que
los pifiones viables producidos por los drboles aislados originan
plantulas menos vigorosas que las de los drboles agrupados, lo que
sugiere la existencia de depresién de endogamia en las poblaciones de

Abies pinsapo.

8- Las tres poblaciones importantes de Abies pinsapo florecen de forma
sincronizada cada dos afios, aunque excepcionalmente pueden hacerlo
durante dos afios consecutivos. Estas cosechas pueden ser predichas

desde el verano anterior por la diferenciacién de las yemas florales.
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9- Los pifiones son dispersados durante ¢l otofio y germinan en invierno.
Aquellos que sufran dafios en ias bolsas de aceites que los rodean no
podran germinar. Todos los pifiones que no germinen durante ese afio
ya no lo hardn en afios sucesivos, no existiendo la posibilidad de que

se forman bancos de semillas en el suelo.

10- Fuera del pinsapar los pifiones germinan bien, pero las pldntulas
mueren rdpidamente en cuanto comienzan las altas temperaturas.
Dentro del pinsapar, el ambiente mds favorable para la germinacién se
da en los claros del bosque, siendo también en estas zonas donde el\

porcentaje de supervivencia de las pldntulas es mayor.

11- Las pldntulas que sobreviven en el sotobosque del pinsapar sufren
supresién del crecimiento como consecuencia de las bajas intensidades
luminicas a las que se ven sometidas. Estas plantulas e individuos
juveniles sélo llegan a ser adultos cuando se produce una abertura

accidental en el bosque formdndose como consecuencia un claro.

12- El pinsapar de la sierra de Grazalema no parece tener problemas para
aumentar y perpetuar su pobiacion, ya que la proporcién de individuos
juveniles es muy alta. Fuera del pinsapar, en las zonas poco densas, la
situacién es menos favorable, ya que el nimero de individuos juveniles
que llegan a establecerse es muy escaso por lo que la tasa de

reclutamiento serd muy baja.
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